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Vorwort 


Die Grundlage der gesamten geologischen Forschung sowohl 
der Palaeontologie wie der vergleichenden Stratigraphie ist die 
geologische Zeitmessung. Soweit sie auf die Tierwelt der Ver- 
gangenheit begründet wird, kann sie mit Dollo 1 ) als Biostrati- 
graphie bezeichnet werden. Sie wird erst dann zu einer Wissen- 
schaft, wenn sie ein auf Prinzipien begründetes Ganzes darstellt. 
Eine kurze und knappe Darstellung der Prinzipien nebst den Grund- 
lagen wird hier gegeben. 

Die Palaeontologie ist eine durchaus aktuelle Wissenschaft, 
so daß sie unmittelbar an die Resultate der Zoologie im weitesten 
Sinne anzuknüpfen hat. Daraus ergeben sich die Grundlagen und 
auf diese sind in konsequenter Durchführung die Prinzipien der 
Biostratigraphie, wenn diese überhaupt möglich ist, zu begründen. 

In manchen und gerade grundlegenden Punkten nehme ich 
eine durchaus von der meiner Fachgenossen abweichende Stellung 
ein, indem ich z. B. der Anpassung, ip Übereinstimmung mit zahl- 
reichen Zoologen und wohl im Gegensatz zu vielen Palaeoutologen, 
eine ganz geringe Rolle im Umwandlungsprozesse der Tierwelt 
beimesse. Ich finde auch, daß der Begriff „Anpassung“ in der 
palaeontologischen Literatur eine so weite Ausdehnung gewonnen 
hat, daß schlecht mit ihm zu operieren, dafür aber alles durch ihn 
zu erklären ist. 


*) L. Dollo, La Paleontologie ethologique. Brüssel 1910. 
Göttingen, d. 25. 3. 1916 


R. Wedekind 
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I. Der Art- und Gattungsbegriff in der Palaeontologie. 

I. Ausgangspunkte und Grundlagen. 

Aufgabe der Biostratigraphie ist die Schaffung einer Zeit- 
einteilung, auf Grund deren die geologischen Ereignisse zeitlich 
festgelegt und miteinander verglichen werden. Es ist, wenn 
möglich, nicht nur die Aufeinanderfolge der Ereignisse, sondern 
auch ihre Dauer zu bestimmen. 

Der Historiker zählt zu diesem Ende die Jahre. Werner 1 ) 
suchte zuerst eine Methode der Zeitmessung für die vorgeschicht- 
lichen Ereignisse dadurch zu gewinnen, daß er von der Voraus- 
setzung ausging, die Gesteine eines jeden größeren Zeitintervalles 
seien durch einen bestimmten eigenen Charakter ausgezeichnet; 
daher Flözformation, Oldredformation usw. Dieser Standpunkt ließ 
sich nicht in dem Umfang, wie die Wernerianer (Werner und 
seine Schiiler) glaubten, halten, da sich in einem Meere in dem- 
selben Zeitintervall alle nur möglichen Sedimente bilden können. 

Nach dem Vorgänge von W. Smith wurde Werners Stand- 
punkt durch einen anderen abgelöst, der als ein biologischer 2 ) zu 
bezeichnen ist. Die Grundlage für eine Zeitmessung bietet danach 
die Veränderung der Tierwelt. 

Die Möglichkeit einer biologischen Zeitmessung überhaupt 
ergibt sich aus den beiden folgenden Sätzen: 


*) Abraham Gottlob Werner 1750 — 1817. Professor in Freiburg. 

*) William Smith legte 1815 dnrch eine kleine Abhandlung „A geological 
table of british organized fossile“ hierzu die Grundlage. An ihn schließt einmal 
Neumayrs und andererseits v. Buch-Beyrichs Schule an, die von ganz ver 
chiedenen Gesichtspunkten aus das Problem anfassen. 

Wedokind i 
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I: Das grundlegende Prinzip jeder Zeitmessung lautet: 
Die gleichen Ursachen bedürfen des gleichen 
Zeitintervalls, um am gleichen Objekt die 
gleiche Veränderung hervorzurufen 1 ). Dadurch 
gewinnt der Physiker eine Erscheinung, „die in periodi- 
scher Aufeinanderfolge dieselben sinnlichen Wahr- 
nehmungen“ 2 ) zu machen gestattet. 

II. Neben diesem ersten Satz dürfte ein zweiter von nicht 
geringerer Bedeutung sein, daß nämlich die Ver- 
änderungen der Tierwelt (die zur Zeitmessung 
zu benutzen sind) nicht von außen herkommen, 
sondern durch innere Ursachen bedingt sind, 
so daß die äußeren Verhältnisse lediglich die Wege 
vorschreiben, auf denen mögliche Veränderungen zum 
Ablauf oder zur Entfaltung kommen. Es ist also mehr 
ein Hineinpassen als ein Anpassen. 

Immer wieder wird von ernst zu nehmenden Zoologen betont, 
daß keinerlei exakte Beweise für Vererbung erworbener Eigen- 
schaften vorhanden sind, und auch der Palaeontologe Girty 3 ) hebt 
jüngst hervor, daß die Berippung der Brachiopoden ganz unab- 
hängig von den äußeren Verhältnissen in Erscheinung tritt. 

Wäre die Vererbung erworbener Eigenschaften als eine wirk- 
liche Anpassung bewiesen, so würde damit jede Biostratigraphie 
erledigt sein, weil dann ja die Ereignisse, die wir zeitlich fest- 
legen wollen, zugleich Grundlage der Zeiteinteilung würden. Mau 
würde also die Ereignisse indirekt mit den Ereignissen selbst 
messen, was nicht möglich ist 1 ). 

Das geologische Zeitintervall kann auf dieser Grundlage 
durch den Ablauf der Veränderung einer biologischen Einheit (nicht 
Individuum!) von ihrem Beginn bis zu ihrem Ende definiert werden. 

Die biologische Einheit ist aber die Art, von deren Betrach- 
tung hier auszugehen ist. 


*) H. Poincare, Der Wert der Wissenschaft. Leipzig 1900, S. 31. 

’) Handwörterbuch der Naturwissenschaften. Bd. X, S. 708. 

*) The Guadalupian Fauna. Washington 1908. 

4 ) Wenn nun trotzdem mit der Zeit der Nachweis erbracht werden sollte, 
daß äußere Einflüsse den Organismus erblich beeinflussen können, so müßte eine 
Formel gefunden werden, diese beiden verschiedenen Charaktere zu trennen. Vergl. 
auch S. 26 Anmerkung. 
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2. Der Artbegriif in der Palaeontologie 1 ). 

Das von der Natur anschaulich Gegebene wird vom mensch- 
lichen Verstände zu Begriffen geformt. In Kants Sprache würde 
man sagen, es wird ein synthetisches Urteil a posteriori gebildet. 
Ein Urteil dieser Klasse ist der biologische Artbegriff. Es ist 
also zunächst zu unterscheiden zwischen den mannigfaltig gestalte- 
ten Objekten und den daraus resultierenden Begriffen. Für jeden 
leidlich philosophisch geschulten Kopf ist es ohne weiteres klar, 
wie unsinnig ein Streit über die Realität der „Art“ ist. Die 
Frage ist lediglich die, ob nun auch das, was dem Artbegriff 
entspricht, scharf begrenzt ist oder nicht. Wir glauben 
diese Frage wenigstens teilweise bejahen zu müssen. 

a) Grundlagen. 

Die Resultate der modernen Vererbungslehre 2 ) gewinnen 
auch für den Palaeontologen immer mehr an Bedeutung. Variations- 
statistische Untersuchungen haben den Artbegriff mehr geklärt als 
alle Spekulationen. 

Wenn innerhalb einer Art die Individuen in bezug auf die 
Dicke, die Länge des Tieres oder in einem anderen, also einem 
quantitativen Charakter, variieren, man sagt Varianten bilden, so 
fügen sich diese Varianten derart zu einer Variationsreihe zu- 
sammen, daß die Zahl der Individuen, die zu ein und derselben 
Variante gehören, verschieden ist. Im einfachsten Fall stellt die 
Variationsreihe eine symmetrische Zahlenreihe dar, die, wie 

*) Über den Artbegriff haben sich in den letzten Jahren folgende Palaeon- 
tologen ausgelassen: 

E. Dacque, Zur systematischen Speziesbestimmung. N. Jahrb. f. Min. 
Bd. XXII, S. 639. 1900. 

E. Wepfer, Über den Zweck enger Artbegrenzung bei den Ammoniten. 
Zeitschr. d. D. Geol. Ges. 1913, S. 410 ff. 

H. Salfeld, Über den Artbegriff bei Ammoniten. Ebenda S. 477. 

Ich kann den Standpunkt dieser Palaeontologen nicht teilen, namentlich 
nicht den Wepfers, der eher einen Rückschritt als einen Fortschritt bedeutet. 
Eine rein äußerliche Untersuchung der Formen, wie sie Wepfers Ammoniten- 
arbeit eigen ist, ohne Unterscheidung homologer und analoger Charaktere, führt 
natürlich nicht zu brauchbaren Resultaten. 

*) R. Goldschmidt, Einführung in die Vererbungswissenschaft. Leipzig 
1913 (Literatur). 

W. Johannsen, Elemente der exakten Erblicbkeitslehre. Jena 1913 
(Literatur). 

1 * 
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Quetelet zeigte, der binomischen Reihe (a -f- b) n nahe kommt. 
Eine Variante ist durch eine besonders große Zahl von Individuen 
ausgezeichnet. Sie stellt den Mittelwert dar, der etwa dem „Typus“ 
in der Palaeontologie entspricht. Nimmt man den Mittelwert der 
Reihe 1 ) als Ausgangspunkt an, so können die beiderseits des- 
selben gelegenen Varianten als Links (Minus)- und Rechts- oder 
Plusabweicher bezeichnet werden (vergl. Textfigur 2, Seite 9). 

Durch zahlreiche Arbeiten haben die Zoologen und Botaniker 
gezeigt, daß ein großer Teil der bekannten Arten, soweit sie 
bisher untersucht sind, diese Bedingung genau erfüllt, die Arten 
also scharf begrenzt sind; wir fügen hinzu, wenn man die Formen 
ein- und desselben oder eines sehr kurzen Zeitintervalls betrachtet. 

Durch Umkehrung dieses Erfahrungssatzes gelangt der Palae- 
ontologe zu der Bedingung, daß alle diejenigen Formen zu einer 
Art gehören, die bei gleicher ontogenetischer Entwicklung dem 
Queteletschen Prinzip entsprechen. Wenn dieses Prinzip auch 
für den Palaeontologen anwendbar ist, so werden Artuntersuchun- 
gen auf eine exaktere Basis gestellt als bisher, wo Artunterschei- 
dung mehr Gefühlssache war. 

Dabei soll das von den Palaeontologen im Anschluß an 
Darwins Lehre Geleistete nicht unterschätzt werden. Ein unge- 
heures Material ist gesammelt und nach natürlichen Gesichts- 
punkten, wenn auch nur in orientierender Weise, geordnet. Wir 
übernehmen dieses Material und treten auf Grundlage des Quetelet- 
schen Prinzips an der Hand einiger Beispiele in eine Untersuchung 
des Artbegriffs ein 2 ). 

b) Arten ein und desselben Zeitintervalles. 

G. und F. Sandberger haben 1850 einen weit verbreiteten 
und häufigen Goniatiten als Goniatites terebratus 3 ) bezeichnet. 
Man stellt ihn jetzt zu der Gattung Maeneceras. Der bikonvexe 
Verlauf der Anwachsstreifen und der Verlauf der Lobenlinie 
machen diesen Goniatiten zu einer leicht kenntlichen Form. 1896 


*) Über die exakte Berechnung des Mittelwertes vergl. W. Joliannsen, 
Elemente der exakten Erbliclikeitslehre. Jena 1913. Seite 32. 

*) Ich bin bereits in der Lage, auch aus anderen Tiergruppen (Brachio- 
poden, Foraminiferen usw.) schlagende Beispiele anzuführen. Sie sollen in einem 
anderen Zusammenhang veröffentlicht werden. 

*) Eine Abbildung dieser verbreiteten Form findet man in jedem Lehrbuch 
der Palaeontologie und Geologie. 


Digitized by Google 



5 


unterschied dann Holzapfel 1 ) eine weitere Form unter dem Namen 
Maeneceras tenue, die bei gleicher Lobenlinie und Skulptur durch 
ein wesentlich dünneres Gehäuse ausgezeichnet ist. Dazu tritt 
eine dritte Form, die durch die große Dicke des Gehäuses auffällt. 
E. Kayser hat sie seinerzeit als Maeneceras Decheni bezeichnet. 

Alle drei Formen finden sich am Martenberg bei Adorf. Es 
ist klar, daß diese 3 sogenannten Arten sich nur in einem quanti- 
tativen Charakter, nämlich der Dicke des Gehäuses unterscheiden. 

Geht man von einer Martenberger Population 2 ) aus und ordnet 
die gleich großen Exemplare nach ihrer Dicke, so erhält man 
folgende Gruppen: 

1. Gruppe: Durchmesser 25 mm 

Dicke in mm: 6 7 8 9 10 11 

Anzahl der Exemplare: 2 0 3 3 2 1 

2. Gruppe: Durchmesser 30 mm 

Dicke in mm: 7 8 9 10 11 12 

Anzahl der Exemplare: 1 0 5 9 3 1 

3. Gruppe: Durchmesser 35 mm 

Dicke in mm: 9 10 11 12 13 

Anzahl der Exemplare: 2 4 8 4 1 

4. Gruppe: Durchmesser 40 mm 

Dicke in mm: 10 11 12 13 14 

Anzahl der Exemplare: 2 6 4 2 1 

5. Gruppe: Durchmesser 45 mm 

Dicke in mm: 11 12 13 14 16 

Anzahl der Exemplare: 1 2 3 2 1 

6. Gruppe: Durchmesser 50 mm 

Dicke in mm: 14 15 17 

Anzahl der Exemplare: 3 2 1 


*) Abhandlung d. k. Preuß. geol. Landesanstalt. Neue Folge Heft 16. 

’) Als „fossile Population“ soll hier vom geologischen Standpunkt aus 
alles das bezeichnet werden, was sich an einer gegebenen Lokalität an Formen 
derselben Art in einem möglichst wenig mächtigen Gesteinskomplex findet. 
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Die Reihen zeigen eine symmetrische Anordnung um einen 
oder zwei maximale Werte. Nur die letzte Reihe macht wohl 
infolge der geringen Anzahl der vorhandenen größeren meßbaren 
Exemplare eine Ausnahme. Es läßt sich leicht erkennen und 
außerdem nach den von W. Johannsen a. a. 0. ausgeführten 
Methoden bequem berechnen, daß der wirkliche Mittelwert der 
ersten Gruppe bei 8,5 mm (genauer bei 8,6 mm) liegt. Außerdem 
zeigt sich, daß die Variationsbreite, die Abweichungen vom Mittel- 
wert, in allen Gruppen ungefähr die gleiche ist, so daß die Formen 
von 25 mm Durchmesser ab keine Änderung der Wachstums- 
verhältnisse aufweisen. 

Noch von einem anderen Gesichtspunkte «aus sind diese 
variationsstatistischen Angaben von Bedeutung. Es ist nämlich 
selbstverständlich, daß man auf Grund dieser Untersuchungsmethode 
feststellen kann, welche an Größe verschiedenen Exemplare bei 
verschiedener Alters- und Jugendskulptur zusammengehören. Wenn 
also die großen Exemplare aus den kleinen hervorgehen, so muß 
dem Mittelwert der größeren Formen auch der Mittelwert kleinerer 
Formen entsprechen. Es müssen mit anderen Worten die kleinen 
Exemplare mit einem Durchmesser von 30 mm, die bei 10 mm einen 
Mittelwert erreichen, zu Exemplaren mit entsprechenden Mittel- 
werten der anderen Reihen gehören, z. B. in der Gruppe 5 zu den 
Exemplaren von 13 mm Dicke. Eins dieser Exemplare wurde zer- 
brochen und dadurch der direkte Nachweis erbracht 1 ). 

Maeneceras terebratum Sandberger entspricht genau unserem 
gefundenen Mittelwert ; das Original zu Maeneceras tenue 2 ) fällt 
dagegen in allen Größenverhältnissen mit den extremen Links- 
abweichern der ersten Gruppe zusammen, während Maeneceras 
Decheni ein Rechtsab weicher der zweiten Gruppe 8 ) ist. So können 
nach den Erfahrungen der neuen Vererbungslehre Maeneceras 
terebratum, tenue und Decheni nicht als besondere Arten, ja nicht 
einmal als Varietäten 4 ), sondern nur als Varianten angesehen werden. 


*) Außerdem gestattet diese Untersuchung festzustellen, auf welchen 
Wachstumsstadien neue Charaktere auftreten. So ist, um ein Beispiel zu er- 
wähnen, die Variationsbreite bei kleinen Postprolobiten und Wocklumerien größer 
als bei großen Exemplaren. 

’) Göttinger Museum! 

*) Das Original lag nicht vor. Ich kann mich aber auf ein Exemplar vom 
Martenberg stützen, das der Abbildung Kaysers genau entspricht. 

*) Siehe Seite 14. I 
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Interessant ist, daß Maeneceras terebratum als hänfigste 
Form auch zuerst bekannt wurde und erst später die selteneren 
Varianten. Ich muß nun bemerken, daß diese 3 Formen nicht nnr 
am Martenberg, sondern auch an zahlreichen anderen Lokalitäten 
in diesen Zahlenverhältnissen Vorkommen. 



a b 


Fig. 1. Pleurotoma Zimmermanni Semper. Miocäu von 
Haeeendorf. a Mittelwert der Variationsreihe (etwas vergrößert); 
b Embryonalgewinde und die ersten Mittelwindungen derselben Art 
stark vergrößert. 

Der hochverdiente A. v. Koenen 1 ) hat seinerzeit eine früher 
von Semper als Pleurotoma Zimmermanni beschriebene Form als 
Varietät der Pleurotoma rotata*) betrachtet (Fig. 1). Diese in den 
miocänen Tonen Nordhannovers weitverbreitete Art tritt überall in 
großer Häufigkeit auf und variiert namentlich in zwei Charakteren : 


*) A. v. Koenen, Das Miocän Norddeutschlands und seine Mollusken- 
fauna. Marburg 1872, S. 217. 

’) Es ist falsch, wenn behauptet wird, daß Pleurotoma rotata in Nord- 
deutschland irgendwo zusammen mit Plenrotoma Zimmermanni vorkommt. Das 
Lager von Plenrotoma rotata liegt höher I 
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1. Die Knoten auf dem Kiel verschwinden früher oder 
später. 

2. Die Rampe unter dem Kiel, die im allgemeinen ganz 
flach ist, wird selten konkav. 

Eine Population von Rehrsen (Bersenbrück) wurde als Aus- 
gangspunkt der Untersuchung benutzt. Die Population zeigte 
folgende Varianten: 

1. Knoten sind nur auf den 2 ersten Mittelwindungen 

9 3 

» » r> n v u 

Q 4 

u * r> r> « n w ^ 

4 5 

n w n » w ß 

n n t) n n 7 

vorhanden. 

Jede dieser Varianten ist in verschiedener Anzahl vorhanden, 
so daß sich die folgende Reihe ergibt: 

Anzahl der Mittelwindungen, auf 
denen Knoten vorhanden sind 

Zahl der Exemplare 0 6 25 49 46 21 5 0 

Berechnete Zahlen .....1721 35 35 2171 

Man erkennt ganz deutlich, daß Sempers Pleurotoma Zirnmer- 
manni eine relativ geringe Variationsbreite besitzt und daß den 
Mittelwert die Formen darstellen, bei denen nur die ersten 4Va 
Windungen allein Knoten tragen. Die letzten Mittelwindungen 
und der Schlußumgang haben dagegen nie Knoten. Von den ge- 
samten Formen dieser Population zeigen nur 2% die Andeutung 
einer konkaven Rampe, 

Demgegenüber hat Pleurotoma rotata immer auch auf dem 
Schlußumgang noch dazu kräftige Knoten und zeigt nie die An- 
deutung einer flachen Rampe. Da die Populationen der verschie- 
densten Fundpunkte 1 ) von Sempers Pleurotoma Zimmermanni 
immer die gleiche Variationsbreite ergeben, ist PI. Zimmermanni 
selbständig und „scharf begrenzt“, kann also auch nicht als eine 
Varietät von Pleurotoma rotata aufgefaßt werden, zumal Pleuro- 
toma Zimmermanni und Pleurotoma rotata nicht zusammen Vor- 
kommen. Es zeigt sich auch weiterhin, daß Pleurotoma Zimmer- 
manni an eine ganz andere Art als an PI. rotata anschließt. 

, ) Es liegen noch individuenreiche Populationen von Hassendorf, 
Dingden usw. vor. 


J 1 2 3 4 5 678 
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Über die Variationsbreite gelangt man zu einer anschaulichen 
Vorstellung, wenn man sie graphisch darstellt (Fig. 2). Ab- 
weichungen von dieser normalen Kurve kommen häufig vor, und 
haben, wie wir sehen werden, eine besondere Bedeutung. 

Wesentlich anders, aber von nicht geringerem Interesse sind 
Variationen, die manche Cheiloceras-Arten aus dem unteren Ober- 



— Abweicher. M. -j- Abweicher. 

Fig. 2. Variationskurve von Pleurotoma Zimmermanni Semper. 
Die ausgezogene Kurve gibt die beobachtete, die gestrichelte die berechnete 
Variation wieder. Die römischen Zahlen geben die Anzahl der ersten Mittel- 
windungen an, aut denen Knoten vorhanden sind, die arabischen Zahlen die 
jeweilige Anzahl der Exemplare. M = Mittelwert. 


devon von Nehden bieten. Die Aufschlüsse von Nehden sind durch 
einen großen Individuenreichtum bei glänzender Erhaltung ausge- 
zeichnet. Die bekannteste Form geht unter dem Namen Cheilo- 
ceras subpartitum (Fig. 6, 7). Mein Material von dieser Form zählt 
300 Exemplare, von denen freilich nur die gleich großen mitein- 
ander verglichen werden konnten. Sie zerfallen nach der Zahl 
der Einschnürungen in vier Gruppen: 
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1. Formen mit nur einer Einschnürung (Fig. 3), 

2. „ „ zwei Einschnürungen 

2a, welche einen Winkel von 90° (Fig. 5), 

2 b, welche einen Winkel von 180° (Fig. 4) 
miteinander bilden. 

3. Formen mit drei Einschnürungen (Fig. 6, 7), 

4. „ „ vier Einschnürungen (Fig. 8). 

Nach der Zahl der Einschnürungen sind diese Gruppen scharf 
getrennt und Übergänge nicht wohl möglich. Dazu kommt, daß 
eine Reihe von Palaeontologen auf Grund der verschiedenen Zahl 
der Einschnürungen verschiedene Arten unterscheiden. Sobald 
indessen auf die oben unterschiedenen Gruppen von Cheiloceras 
subpartitum das Mendelsche Prinzip angewandt wird, läßt sich 
der Nachweis erbringen, daß sie alle zu einer Art gehören. 

Dieses besagt, daß, wenn zwei durch die Charaktere A und a 
verschiedene Formen, z. B. eine weiße Helix hortensis als A und 
eine gebänderte Form der gleichen Art als a miteinander gekreuzt 
werden, zunächst ein Nachkomme erscheint, der beide Charaktere 
vereinigt und somit als Aa charakterisiert werden kann. In dem 
angegebenen Beispiele ist die so gezüchtete Form weiß und un- 
gebändert, indem der weiße Charakter A dominierend hervortritt, 
der Charakter der Bänderung dagegen verborgen bleibt. Man 
sagt., A ist dominant, a rezessiv. Werden wiederum zwei Formen 
der ersten Tochtergeneration (Fi) miteinander gekreuzt, so ist 
theoretisch die folgende Kombination der Eigenschaften möglich: 

Fi Aa X Aa 

F 2 A A a a 

! X I 

A A a a 

AA Aa aA aa 

AA würde also ungebänderte Helix hortensis ergeben, die, 
da a fehlt, rein weiter gezüchtet werden können; aa ergibt ge- 
bänderte Formen, die ebenfalls reinrassig sind, während Aa und 
aA zwar ungebänderte Formen ergeben, die aber latent den 
Charakter der Bänderung in sich führen und sich beim Weiter- 
züchten wiederum in der gleichen Weise auflösen in reinrassige 
ungebänderte Formen, in reinrassige gebänderte Formen und in 
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ungebänderte Formen mit dem latenten Charakter der gebänderten. 
Das Verhältnis dieser Formen ergibt immer wieder die Zahlen 
AA aA (= Aa) aa 

1 2 1 

Durch zahlreiche Experimentaluntersuchungen ist dieses Ge- 
setz ganz einwandsfrei bestätigt. Nun sind auch Fälle bekannt 
geworden, in denen keine Dominanz herrscht, so daß in der Fj- 
Generation intermediäre Formen entstehen, die einfach eine Mischung 
zweier Charaktere a und b in 

ab 

ergeben. So fand man bei der Kreuzung von Primula sinensis 
undstellata eine intermediäre Primula, die sich in der Fi- Generation 
wiederum in dem Verhältnis von 

aa ab bb 
12 1 

auflöste. 

Setzen wir die Gesamtzahl der Individuen jeder Generation 
gleich 1, so erhalten wir bei Selbstbefruchtung die folgenden 
Zahlenverhältnisse : 


Generation 

Relative Häufigkeit von 

aa 

ab 

ba 

F, 



1 

_ 

F, 

7. 

7. 

V« 

F, 

V. 

*/. 

7. 

F. 

V,. 

7» 

7„ 


usf. 


Bei Fremdbefruchtung ändert sich das Zahlenverhältnis, wie 
die nachfolgende W. Johannsens Werke entlehnte Tabelle 
zeigt, nicht: 


Generation 

Relative Häufigkeit von 

aa 

ab 

ba 

Fi 



1 

_ 

F, 

7. 

7. 

V. 

F. 

7» 

7» 

V.. 


Wird die Grundlage des Mendelschen Prinzips auf das 
Beispiel des Cheiloceras subpartitum angewandt, so fällt zunächst 
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auf, daß die Formen mit 3 und 4 Einschnürungen als intermediär 
angesehen werden können. Werden die Formen mit einer Ein- 
schnürung als a, die, bei denen die beiden Einschnürungen einen 
Winkel von ca. 180° bilden, als b, die, bei denen die beiden Ein- 
schnürungen einen Winkel von 90° bilden, als c bezeichnet, so 
würde eine Kreuzung von a und b folgende Auflösung ergeben: 

a X b 
Fi ab 

Fs aa ab ba bb 

Es würden also in der F s - Generation vorhanden sein: eine 
Form mit 1, zwei mit 3 und eine mit nur 2 Einschnürungen. 

Die mögliche Kreuzung von a mit c würde analog folgende 
Formen ergeben: 

aa ac ca cc . 

Das wäre wiederum eine Form mit 1, zwei mit 3 und eine 
mit 2 Einschnürungen. 

Endlich wäre eine Kreuzung von Formen mit den Charak- 
teren b und c möglich in folgender Weise: 

b X c 

Fi bc 

Fs bb bc cb cc 

Insgesamt müßten folgende Kombinationen bei künstlicher 
Befruchtung entstehen 

mit 1 2 2 3 4 Einschnürungen 

2aa 2bb 2 ec 4 (ab oder ac) 2bc 

Zunächst geht aus diesen Betrachtungen hervor, daß nach 
dem Mendelschen Prinzip die durch Einschnürungen unter- 
schiedenen Formen zu einer Art gehören können. Da aber keine 
Selbstbefruchtung, sondern Fremdbefruchtung vorliegt, so müssen 
in einer fossilen Population auch diese oder doch ähnliche Zahlen- 
verhältnisse wiederkehren, zum mindesten müssen die Formen 
mit 3 Einschnürungen am häufigsten sein. 

Ich habe zn diesem Ende verschiedene fossile Populationen 
gesammelt und gefunden, daß sich die auf Grund der Einschnürungen 
bei Cheiloceras subpartitum unterschiedenen Formen überall in 
einem bestimmtem Zahlenverhältnis finden. > 
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Bei Nehden ergab eine Aufsammlung im Sommer 1912 
Formen mit 1 Einschnürung 8 Exemplare 

2 f 10 

w r> * v 111 r 

n v 3 v 36 „ 

» » * B J V 

Man sieht, daß das nach dem Mendelschen Prinzip bei 
Fremdbefruchtung erforderliche Zahlenverhältnis mit geringen Ab- 
weichungen tatsächlich wiederkehrt 1 ). 

Jüngst sind auch an der Ense und bei Nuttlar die Nehdener 
Goniatiten nachgewiesen. Wurden wenig Formen gefunden, so waren 
es nur Formen mit 3 Einschnürungen, erst bei gründlicherer Auf- 
sammlung fanden sich Formen mit weniger Einschnürungen. 

Diese Betrachtungen scheinen mir von großer Bedeutung zu 
sein, da sie die Willkür der Artaufstellung beseitigen. Die Unter- 
suchungsmethoden müssen natürlich zunächst weiterhin ausgebaut 
werden. Wir kommen indessen bereits jetzt zu bestimmten Ge- 
sichtspunkten. 

Für die Artunterscheidung der sich in dem gleichen Zeit- 
intervall findenden Formen ist grundlegend allein ein reichliches 
und guterhaltenes Material, und nur von diesem kann eine palae- 
ontologische Untersuchung ausgehen. Das Material muß seinem 
Lager nach genau bekannt sein, damit nicht zeitlich weit aus- 
einander liegende Formen die Untersuchung gefährden. Insbe- 
sondere gelten folgende Kriterien: 

1. Zu einer Art gehören alle diejenigen verschiedenen 
Formen als Varianten, die sich entsprechend dem 
Queteletschen Prinzip um einen Mittelwert gruppieren. 

2. Zu einer Art gehören weiterhin diejenigen Formen, 
deren verschiedene Charaktere bei einer Kreuzung nach 
dem Mendelschen Prinzip eine ebenfalls vorhandene 
intermediäre Form (mit beiden Charakteren) unter be- 
stimmten Zahlenverhältnissen ergeben. 

3. Die gefundenen Zahlenverhältnisse müssen in fossilen 
Populationen verschiedener Aufschlüsse wiederkehren 2 ). 

') Dieses Resultat ist wichtig, weil eine Reihe von Palaeontologen anf 
Grand von Einschnürungen Arten unterscheiden wollen. 

*) Han wird vielleicht gegen diese Cntersuchungsmethode einwenden, daß 
sie deshalb nicht durchführbar sei, weil viele Aufschlüsse nicht fossilreich genug 


Digitized by Google 



14 


c) Der Artbegriff in den aufeinander folgenden Zeit- 
intervallen. 

In den bisherigen Ausführungen ist der Artbegriff in nur 
einem einzigen und möglichst kurzen Zeitintervall betrachtet. Nur 
so weit ist der modernen Botanik und Zoologie eine Untersuchung 
möglich. Die Untersuchung des Artbegriffes in den auf- 
einander folgenden Zeiten ist dem gegenüber das ureigenste 
Gebiet des Palaeontologen, da nur diesem die nötigen 
Zeiträume zur Verfügung stehen. Die Verfolgung der Arten 
in den aufeinander folgenden Zeitintervallen führt zu der Frage der 
Entstehung neuer Arten. Daß neue Arten überhaupt entstehen, 
ist eine Tatsache, und auch hier dürfte die Hauptfrage zunächst 
wieder die sein, ob die zeitlich aufeinander folgenden und aus- 
einander hervorgehenden Arten voneinander scharf begrenzt sind 
oder nicht. 

An und für sich ist das, was der Art entspricht, wie wir 
sahen, scharf begrenzt. Ihre Erscheinungsform läßt sich durch 
eine Kurve begrenzen, deren Mittelwert diese mehr oder weniger 
genau symmetrisch teilt. So entspricht die Erscheinungsform in 
ihren Schwankungen genau den Gesetzen des Zufalls und die 
exakte Erblichkeitslehre hat gezeigt, daß ein Schwanken über diese 
Grenzen liinaus ohne weiteres nicht möglich ist. 

Nun gibt es eine Reihe von Variationskurven, die Abweichun- 
gen von der Normalform zeigen, so daß also eine Störung im 
Gleichgewichtszustände eingetreten ist. Eine solche Störung kann 
sich — theoretisch — äußern in einer einseitigen oder doppel- 
seitigen Verschiebung des Mittelwertes, das letztere wäre eine 
Spaltung der Variationskurve. Die durch einen Knick in der 
Variationskurve abgetrennte Variationsgruppe betrachten wir als 
Varietäten. Nach dem vollendeten Ablauf der Störung würden 
dann entweder nur eine oder zw’ei neue Gleichgewichtslagen her- 
vortreten. Schematisch ist das in Textfigur 9 dargestellt. 


seien. In jedem Horizont finden sich ausnahmslos fossilreiche Aufschlüsse. Han 
denke daran, ein wie großes Material von A. Denckmann nnd mir im Sauerlande 
gesammelt ist. Von derartigem Material allein maß selbstverständlich die grund- 
legende Bearbeitung einer Fauna ausgehen. Auf Grund dieser Bearbeitung sind 
andere Funde zu bestimmen. Palaeontologisches Arbeiten erfordert eben auch eine 
ausgedehnte Untersuchung der maßgebenden Aufschlüsse. 
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Wir stellen uns nunmehr auf den Standpunkt, daß die Gleich- 
gewichtslagen der Art entsprechen, so daß die Störungen besonders 
zu bezeichnen sind. Hier mögen zunächst einige Beispiele folgen : 



Fig. 9. Schema einer einseitigen (gestrichelten Kurve) und einer zweiseitigen 
Variationsverschiebung resp. Spaltung einer normalen Variationskurve (unterste 

Kurve). 
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Im Mitteloligocän von Hermsdorf kommen größere und gut 
erhaltene Exemplare von Pleurotoma Duehasteli vor (Fig. 10). Alle 
Formen sind durch kräftige dem Verlauf der Anwachsstreifen fol- 
gende Rippen ausgezeichnet. Nur sehr wenig Exemplare der gleichen 
Population zeigen eine fast rippenlose, also glatte Schale. Von 
25 Exemplaren sind das 2, also 8%. Es ist klar, daß diese Un- 
terschiede quantitative in bezug auf die Rippen sind. Es ist aber 
mit unseren Meßmethoden unmöglich, diese quantitativ verschie- 
denen Varianten festzulegen, so daß man, um den Mittelwert 
berechnen zu können, den Unterschied als qualitativ auffassen, 
also glatte und berippte Formen unterscheiden muß: 


Klasse 

0 

1 


glatte 

berippte 



Formen 


Nach der von W. Johann sen (a. a. 0. Seite 64 ff.) vorge- 
schlagenen Berechnungsweise wäre in diesem Falle 

M 1 ) = 0,94. 

Er liegt ganz nahe bei 1, also noch inmitten der berippten 
Varianten. Die glatte resp. schwach berippte Form ist in der 
Variationskurve nicht scharf abgegrenzt, also auch nicht als Varietät, 
sondern lediglich als Variantengruppe aufzufassen. 

In der Folge tritt eine geringe Verschiebung des Mittel- 
wertes nach der negativen Seite hin hervor, wie das ganz deutlich 
eine der oberoligocänen Populationen von Kassel 2 ) zeigt. Von 
71 Exemplaren sind 12 glatt, 59 Exemplare berippt, so daß also 
der Mittelwert noch innerhalb der berippten Formen liegt, es 
ist nämlich M = 0,82. 

Aus dem Unter miocän besitze ich kein Material, dagegen 
wiederum in größerer Menge aus dem oberen Mittelmiocän. Von 
81 Exemplaren von Anvers sind 66 glatt, 5 schwach, aber ganz 
berippt, während 10 Mittelformen vorliegen, die nur auf den ersten 
Mittelwindungen noch deutliche Rippen zeigen. 

Der Mittelwert 

M = 0,18 

ist also ganz in die rippenlose Variantengruppe (Klasse 0) ver- 
schoben. In unseren norddeutschen Miocänvorkommen von Hassen- 

*) M = Mittelwert. 

’) Hänflingen. 
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bi b, 

Fig. 10. Umwandlung der Pleurotoma flexiplicata Nyst in Plenrotoma Duchasteli 
(v. Koenen): u, a. a, kräftig und schwächer berippte Varianten ans dem MitteF 
oligocän von Hermsdorf; b, u. b, kräftig nnd schwach berippte Varianten ans dem 
Oberoligocän von Kaufungen. c Pleurotoma Duchasteli (v. Koenen) aus dem 
höheren Miocän von Hassendorf. 

Wedekind O 
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dorf treten dann nur noch ganz glatte Formen auf. Populationen, 
die nur berippte Formen, und Populationen, die nur glatte Formen 
enthalten, stellen Gleichgewichtslagen dar. Ny st bezeichnete 
seinerzeit die berippten Formen als Pleurotoma flexiplicata, während 
v. Koenen die glatten miocänen Formen Pleurotoma Duchasteli 
nannte 1 ). Darnach stellen die mitteloligocänen Formen von Pleu- 
rotoma flexiplicata und die jungmiocänen Formen von Pleurotoma 
Duchasteli an sich scharf begrenzte Arten dar. Zeitlich sind sie 
dagegen nicht scharf begrenzt, da während der Zwischenzeiten 
glatte und berippte Formen immer zusammen Vorkommen. Die 
Benennung der Formen muß also ausgehend von der Lage des 
Mittelwertes folgende sein: 

Jungmiocän: Pleurotoma Duchasteli, 

Mittelmiocän: Pleurotoma Duchasteli v. flexiplicata, 
Jungoligocän: Pleurotoma flexiplicata v. Duchasteli, 
Altoligocän: Pleurotoma flexiplicata. 

Die Lage des Mittelwertes ist also ausschlaggebend für die 
Benennung. Außerdem ist die Umwandlungsgeschwindigkeit gering. 
Sie dauert wähl end des Mittel-, Oberoligocäns und des Unter- und 
Mittelmiocäns an, ist also, nimmt man diese 4 Zeitabschnitte als 
Einheitsmaß an, gleich 4 zu setzen. 

Eine gut bekannte und interessante tertiäre Art ist weiterhin 
Pleurotoma laticlavia 2 ). Sie geht im Miocän unmittelbar über in 
Pleurotoma turricula s. 1. Der Übergang ist nicht ohne Interesse. 
Die mitteloligocäne Form zeigt in der Gestalt keine merklichen 
Varianten, wohl aber in der Ausbildung des Kiels. Bei einer 
Hermsdorfer Population zeigen von 22 einwandsfrei bestimmten 
Exemplaren 4 nur die beiden Hauptspiralen auf dem Kiel und 
keine Sekundiirspiralen zwischen diesen. 5 Exemplare haben 
sekundäre Spiralen zwischen den beiden Hauptspiralen, während 
II nur eine sekundäre Spirale zwischen jenen aufweisen. Im 
Oberoligocän ist die Gestalt noch die gleiche, indem die Rampe 
noch deutlich konkav ist. Die Variation dieser oberoligocänen 
Formen ist eine breitere als die der mitteloligocänen. Nur 
2 Exemplare zeigen von einer Kasseler Population 3 ) die beiden 

*) Vergl. A. v. Koenen, Das Miocän Norddeutsclilands und seine Mollus- 
kenfauna. Cassel 1872, S. 220. 

*) Vergl. 0. Speyer, Konchylien des Casseler Tertiärbeckens. Palaeon- 
tographica. Bd. 16, Taf. 19, Fig. 1 — 7. 

*) Alinental ! 
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Hauptspiralen allein, 4 Exemplare die beiden Hauptspiralen mit 
zwei feinen Sekundärspiralen zwischen diesen, 2 Exemplare die 
Hauptspiralen und 4 Sekundärspiralen. Ein Exemplar zeigt dann 
nur eine Hauptspirale, zu der mehrere gleichmäßig feine Spiralen 
kommen, während 7 Exemplare nur 3 — 5 gleich feine Spiralen 
zeigen, ohne daß Hauptspiralen zu erkennen wären. Das ergibt 
eine zweigipfelige Kurve und dementsprechend zwei Varietäten 
mit 6 — 6 Varianten. 

Erst aus dem oberen Mittelmiocän liegt, wieder Material vor. 
Es zerfällt scharf in zwei Gruppen. Bei der einen (Antwerpener 
Population) sind nur zwei kräftige Hauptspiralen auf dem Kiel vor- 
handen 1 ), bei der anderen (Hassendorf, Langenfelde usw.) sind 
keine Hauptspiralen, sondern nur mehrere gleichmäßig feine Sekun- 
därspiralen auf dem Kiel zu erkennen. Dazu ist nun noch das 
Folgende zu bemerken, daß die Varianten und Varietäten der 
Pleurotoma laticlavia zusammen Vorkommen, daß dagegen die beiden 
aus der Pleurotoma laticlavia hervorgegangenen Formengruppen im 
Mittelmiocän sich räumlich getrennt finden. Handelt es sich hier 
um besondere Arten? Es ist klar, daß die beiden Gruppen, die 
eine mit nur zwei Hauptspiralen und die andere mit nur Sekundär- 
spiralen, keine Beziehungen mehr zueinander haben. Sie müssen 
daher als besondere Arten betrachtet werden. Der Name Pleuro- 
toma turricula 2 ) kommt den Formen zu, deren Kiel nur zwei 
Hauptspiralen trägt, die anderen Formen mit mehreren Sekundär- 
spiralen können mit Nyst als Pleurotoma Stoffelsii 3 ) bezeichnet 
werden (Fig. 11). 

Die Abgrenzung dieser beiden neuen Arten von der alten 
Stamm art laticlavia ist, wenn nur wenig Material vorliegt, praktisch 
unscharf. Der Unterschied liegt dann, daß bei Pleurotoma laticlavia 
alle möglichen Arten der Kielverzierung zusammen Vorkommen, 
während die beiden neuen Formen entweder nur die beiden Haupt- 
spiralen oder mehrere Sekundärspiralen besitzen, und zwar ent- 
weder mit oder ohne Knoten, die Pleurotoma Stoffelsii meist ohne 
Knoten. 


*) Es liegt eine größere Population von Anvers vor und weitere aus dem 
Miocän Nordhannovers (Hassendorf, Bersenbrück, Syke, Gram usw.). 

*) Cossmann, Palaeoconchologie comparee. 2. Teil, 1896, Taf. 5, Pig. 11 
und 12. 

*) v. Koenen, Miocän Norddeutschlands. Seite 222. 

2 * 
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Fig. 11. Die beiden im Miocän aus der Pleurotoma laticlavia hervorgegangenen 
Arten: und a, Pleurotoma turricula Broc. s. str. ; b und c Pleurotoma Stoffelsii 

Nyst, b raube, c glatte Form. 

Die untere Reibe stellt das stärker vergrößerte Zwischengewinde und die stärker 
vergrößerten ersten Mittelwindungen dar. 
a von Anvers, b von Langenfelde, c von Hassendorf. 
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In der Regel wird die Abgrenzung in solchen Fällen dadurch 
erleichtert, daß noch andere Charaktere hinzutreten, so hat die 
echte Pleurotoma laticlavia immer eine konkave Rampe, die 
demgegenüber bei den beiden neuen Arten fehlt oder doch sehr 
schw r ach ist. 

In diesem Beispiele ist die Variationsgeschwindigkeit eine 
größere als im vorhergehenden. Sie kann gleich 2 gesetzt werden, 
da die Umwandlung, die im Oberoligocän beginnt, im Mittelmiocän 
bereits beendet ist. 

Auf Seite 8 ist die Variationsbreite der Pleurotoma Zimmer- 
manni gegeben. Sie wird hier wiederholt: 

Anzahl der Mittelwindungen, auf 
denen Knoten vorhanden sind 
Zahl der Exemplare 1 7 21 35 35 21 7 0 

Der genaue Mittelwert liegt bei 4‘/2°/o Windungen. Anderer- 
seits zeigen nur 4% der gesamten Population die Andeutung einer 
konkaven Zone. 

Pleurotoma Zimmermanni findet sich ebenfalls häufig in Belgien 
bei Anvers. Aus Gründen, die hier nicht diskutiert werden können, 
muß angenommen werden, daß diese Schichten etwas älter sind als 
die von Bersenbrück, denen die oben erwähnte Pleurotoma Zimrner- 
manni entstammt. 

Bei Anvers zeigen ca. 30°/o der sehr zahlreichen vorliegenden 
Formen eine deutliche, w T enn auch nicht scharf begrenzte konkave 
Rampe. Ein genaues Studium der Skulpturentwicklung auf den 
Mittelwindungen ließ sich leider nicht durchführen, weil die Exem- 
plare zu abgerieben und daher die Zahlangabe zu ungenau wäre. 
Immerhin ist es von Interesse, daß hier eine nicht geringe Anzahl 
von besser erhaltenen Formen vorkommt, bei denen Knoten auch 
noch auf der 8. und sogar 9. Mittel Windung vorhanden sind, was 
bei den jüngeren Exemplaren von Bersenbrück, Hassendorf usw. 
nicht beobachtet und demnach, wenn es vorkommt, eine große 
Seltenheit wäre. Der Mittelwert muß hier also eine Verschiebung 
nach der — Seite, also nach links erfahren haben. 

Insgesamt zeigen beide Typen der Variation eine Annäherung 
an solche Pleurotomiden , die Knoten auf allen Umgängen und 
außerdem eine konkave Rampe besitzen. Derartige Formen sind 
demnach in noch älteren Schichten zu erwarten. Nun werden 
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hier die Untersuchungen des Wiener Palaeontologen R. Hoernes 1 ) 
von Bedeutung. 

R. Hoernes beschreibt aus dem Tegel von Vöslau eine Pleuro- 
toma Marthae (Fig. 12), die im allgemeinen Habitus der norddeutschen 
Pleurotoma Zimmermanni gleicht, sich aber einmal dadurch unter- 
scheidet, daß die Knoten — konstant? — bis auf den Schluß- 



a b 


Fig. 12. Pleurotoma Marthae R. Hoernes (a) und Zwischenform 
zwischen dieser und Pleurotoma lapugyensis May (b). Vöslau. 
Nach den Bestimmungen von R. Hoernes. 


Umgang reichen, dann aber auch dadurch, daß mehrfach eine 
Spindelfalte vorkommt. Dank der Vermittlung des Herrn Dr. 
Schaffer waren mir einige vorzüglich erhaltene Exemplare zu- 
gänglich, die zusammen mit meinem Material von Mülle rsdorf 
ergeben, daß die Spindelfalte sehr schwach ist und bei anderen 
nicht sehr wenigen Formen sogar ganz fehlt 2 ). Die Untersuchung 
hat dann weiter ergeben, daß die Entwicklung der Skulptur bei 

') R. Hoernes, Die Gastropoden der ersten und zweiten miocänen 
Mediterran-Stufe. Wien 1879. 

’) Ich finde nach Durchprüfung eines groBen tiastropodenmateriales, daß 
die Spindelfalte einen sehr wenig konstanten Charakter bei Pleurotomiden darstellt. 
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Pleurotoma Zimraermanni und Marthae dieselbe ist, sich aber 
wesentlich von der der Pleurotoma rotata unterscheidet 1 ). 

Die Sachlage ist also die folgende: Die jüngste Form, 
Pleurotoma Zimraermanni, hat nur Knoten auf den ersten Mittel- 
windungen, im Mittel bis zu vier und einem halben Umgang. Nur 
sehr wenig Exemplare haben die Andeutung einer Kampe. 

Die etwas älteren Formen von Anvers stehen in beiden 
Charakteren in der Mitte zwischen Pleurotoma Zimmermanni und 
Pleurotoma Marthae, indem die Knoten noch näher am Schluß- 
umgang auftreten und eine konkave Kampe häufiger auftritt. 

Pleurotoma Marthae hat also Knoten auch auf dem Schluß- 
umgang, variiert aber, wie zu erwarten, in weiteren Grenzen, 
indem einmal neben Formen ohne konkave Rampe, Pleurotoma 
Marthae s. str., Formen mit tiefkonkaver und scharf begrenzter 
Rampe hervortreten, d. i. Pleurotoma lapugyensis. Den kontinuier- 
lichen Übergang zwischen Pleurotoma Marthae und lapugyensis 
hat R. Hoernes (a. a. 0.) betont, aber dennoch die Formen mit 
konkaver Rampe als besondere Art aufgefaßt und mit Pleurotoma 
lapugyensis identifiziert. Nach meinem Material stellen diese 
Formen aber eine einzige Yariationsreihe dar; sie können deshalb 
nicht als besondere Arten, vielleicht aber als Varietäten aufgefaßt 
werden, worüber indessen noch besondere statistische Untersuchun- 
gen auszuführen sind. Es steht nun leider noch nicht fest, aus 
welchen älteren Formen Pleurotoma Marthae hervorgegangen ist. 
Wir können bisher nur sagen, daß die Ausgangsform der Pleurotoma 
rotata ähnlich gewesen ist, also in folgenden Charakteren konstant 
war: a) im Besitz der konkaven Rampe, b) darin, daß die Knoten 
bis zum Schlußumgang in voller Stärke vorhanden waren. Die 
Verschiebung der Variationskurve war nun eine einseitige oder 
zweiseitige. Einmal fand die Veränderung in einer deutlichen 
Verflachung der Rampe statt und andererseits in einem Obsolet- 
werden der Knoten des Kiels. Die neue Gleichgewichtslage wird 
nun dann erreicht, sobald die Knoten des Kiels nur noch bis auf 
einen kleinen Rest der Mittelwindungen vorhanden sind und die 
Rampe konstant eben ist, da wir dann wieder eine normale 
Variationskurve haben; dazu käme das Fehlen der Spindelfalte. 

Vcrgl. die Abbildungen, die in Teitfig. 1 n. 12 gegeben sind. Man wird 
eine vollständige Übereinstimmung finden. Auf dem Kiel sind immer nur zwei 
Hauptspiralen vorhanden. Bei PI. rotata zeigt der Kiel schon auf den ersten 
Mittelwindungen immer zahlreicher Spiralen. 
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Nun steht noch nicht fest, ob Pleurotoma lapugyensis, soweit 
sie nicht von Pleurotoma lapugyensis var. Marthae, wie wir nun- 
mehr sagen müssen, begleitet wird, jünger oder älter ist als die 
var. Marthae. Ist sie jünger, so wäre die Verschiebung des Mittel- 
wertes eine zweiseitige. 

Da die Pleurotoma lapugyensis var. Marthae nur im Vöslauer 
und im gleichen Möllersdorfer Horizonte vorkommt, aber nicht 
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Fig. 13. Lobenlinien der zeitlich unmittelbar aufeinander folgenden 
Qoniatiten: a Cheilocerag subparti tum Münst. , b Cheiloceras enke- 
bergense Wdkd., c Sporadoceras Pompeckji Wdkd., d Sporadoceras 
diacoidale Wdkd. Alle diese Qoniatiten haben die gleiche Gestalt! 
Es ist dies gleichzeitig ein Beispiel für Adordination! (vergl. Seite 27 ff). 


früher, ist die Variationsgeschwindigkeit eine schnelle, sie findet 
innerhalb des Mittelmiocäns statt und wäre danach kleiner als 1. 

Ein besonders interessantes Beispiel bietet der bereits früher 
behandelte Cheiloceras subpartitum aus dem Nehdener Horizont. 
Wir sahen, daß auf Grund der vorhandenen Einschnürungen weder 
Varietäten, geschweige denn Arten zu unterscheiden sind (Fig. 13). 
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In dem nächsthöheren Zeitintervall findet sich am Enkeberge 
eine Form, die in ihrer äußeren Erscheinung genau dem Cheiloceras 
subpartitum entspricht. Diese jüngere Form zeigt nun eine 
wichtige Veränderung. Es sind nämlich Unterschiede in der Loben- 
linie hervorgetreten, indem der Laterallobus des Cheiloceras sub- 
partitum rund und der Außensattel niedrig ist, der Laterallobus 
von Cheiloceras enkebergense, wie ich die jüngere Form genannt 
habe, immer spitz und der Außensattel hoch ist. An einem kon- 
tinuierlichen Übergang der älteren in die jüngere Form ist bei 
sonst vorhandener vollständiger Übereinstimmung nicht zu zweifeln. 
Es ist nun zu beachten, daß es bisher noch nicht gelungen ist, 
Cheiloceras enkebergense und subpartitum zusammen in derselben 
Gesteinsbank zu finden. Wichtig ist außerdem, daß die Lokalitäten, 
an denen sich beide Allen finden, dieselben sind, so daß au 
eine räumliche Isolierung bei der Entstehung der neuen Art 
nicht zu denken ist. Deshalb muß im Gegensatz zu der Umbildung 
von Pleurotoma Duchasteli die Umbildung von Cheiloceras subpar- 
titum in Cheiloceras enkebergense eine sehr schnelle gewesen sein. 

Da sie außerdem weder dem Queteletschen noch dem 
Mendelschen Prinzip entsprechen können, müssen sie als besondere 
Arten betrachtet werden. 

Meine besondere Auffassung ist die, daß aus Cheiloceras 
subpartitum durch Mutation einmal oder mehrmals Cheiloceras 
enkebergense hervorging, der, da er besser in das Milieu hinein- 
paßte, bei der Kreuzung mit subpartitum das Übergewicht erlangte 
und die Ausgangsformen schnell verdrängte. 

Eine sichere Entscheidung darüber, ob es sich hier bei der 
Entstehung der neuen Art um Mutation 1 ) oder um Variation 
handelt, würde mau dann treffen können, wenn Cheiloceras sub- 
partitum und enkebergense zusammen gefunden würden. Fänden 
sich dann nur Formen mit den beiden typischen Lobenlinien, so 
würde es sich tatsächlich um Mutation handeln, fänden sich aber 
außer diesen noch Formen mit intermediärer Lobenlinie, so würde 
es sich lediglich um eine sehr schnelle Verschiebung der Variations- 
kurve handeln. Hier weist aber bereits die immer sprunghaft er- 
folgende Umformung der Lobenlinie auf Mutation hin. 

') Im Sinne der Zoologen angewandt! Waagen s Begriff „Mutation“ ist 
vollkommen unhaltbar, da er mit dem Begriff Variation zusammenfällt, sobald 
man Waagens Mutation auf eine mit derselben noch zusammen vorkommende 
Stammform bezieht. 
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Daß diese Verdrängung schnell in wenigen Generationen 
stattfinden konnte, läßt sich auf folgenden Grundlagen leicht 
berechnen: 

1. Die Zahl der Tiere der gesamten Population eines 
Meeres ist eine konstante. 

2. Der durch Mutation entstandene Charakter ist der 
geeignetere, so daß bei dem vorhandenen Geburten- 
überschuß und entsprechend dem Gesetze des Zufalls 
von den Stammformen immer mehr Jugendformen 
starben als von der neuen Form (Kampf ums Dasein!). 

In ganz genau der gleichen Weise geht etwas später aus 
Cheiloceras enkebergense Sporadoceras Pompeckji und aus diesem 
wieder Sporadoceras discoidale hervor. Immer so, daß die einzelnen 
Arten derselben Reihe sich nie zusammen in der gleichen Ge- 
steinsbank finden. 

Praktisch wird sich der Palaeontologe bei den Artenunter- 
scheidungen in den aufeinander folgenden Zeitintervallen von folgen- 
den Gesichtspunkten leiten lassen: 

Entsteht aus einer Stammform durch Mutation oder Variation 
eine neue Form, so daß sich die Stammform und die neue Fora 
nicht zusammen vorfinden, auch intermediäre Formen fehlen, so 
sind die Stammform und die neue Form ohne weiteres als besondere 
Arten zu betrachten. 

Wenn die Umformung dagegen so langsam vor sich geht, daß 
sich einmal die Stammform und die neue Form in verschiedenen 
Zeitiutervallen getrennt finden und außerdem in einem dazwischen 
liegenden Zeitintervall zusammen finden, so sind die Stammform 
und die neue Form, soweit sie zeitlich getrennt Vorkommen, als 
besondere Art zu bezeichnen. 

Solange die beiden Formen in dem Zwischenzeitintervall zu- 
sammen Vorkommen, können sie nicht beide als besondere Arten 
betrachtet werden, sondern lediglich nur eine derselben. Dann 
bestimmt aber die Lage des Mittelwertes den Artnamen, und der 
so gefundenen Art ist die andere mit ihr zusammen vorkommende 
Form als Variantengruppe, Varietät oder Mutation anzuschließen 1 )! 

') Anschließen an die gegebenen Tatsachen mußte nun die Frage nach den 
Ursachen der Störungen. Überblickt man vom kritischen Standpunkte aus noch- 
mals das gegebene Material, so findet man, daß in die einzelnen Umwandlungen 
etwas grundlegend Neues nicht eingetreten ist, daß es sich lediglich um ein 
Ablaufen in einmal eingeschlagenen Bahnen handelt. Ich habe bereits früher 


Digitized by Google 



27 


Insgesamt sieht mau, und gerade das ist für die Biostrati- 
graphie von Bedeutung, daß die Umwaudlungs- oder Variations- 
geschwindigkeit bei verschiedenen Objekten eine wesentlich ver- 
schiedene ist. Je größer die Umwandlungsgeschwindigkeit ist, um 
so schärfer sind auch die Arten zu trennen. Andererseits kommt 
auch das Folgende hinzu: die Umwandlungsfähigkeit des gleichen 
Objekts kann Verschiedenheiten zeigen, so stellen Cheiloceras 
subpartitum und die zeitlich wie genetisch anschließenden Formen 
ein Objekt dar, das schnell und fortdauernd neue Formen hervor- 
gehen läßt, das dann aber diese Fähigkeit vollständig verliert. 
Wir sagen, daß dieses Objekt während mehrerer Zeitintervalle 
stratigraphisch „virulent“ ist, dann aber „invirulent“ wird. 

Damit leitet der Artbegriff unmittelbar in das Gebiet der 
stratigraphischen Palaeontologie oder Biostratigraphie über. 

3. Bemerkungen über den Begriff Gattung 1 ). 

Eine Anzahl von Arten werden zu Gattungen vereinigt. Es 
kann naturgemäß erst dann von einer wissenschaftlichen Behand- 
lung des Gattungsbegriffes die Rede sein, wenn diesem weiter- 
gehenden synthetischen Begriff wiederum bestimmte Prinzipien 
zugrunde gelegt werden. 

Wenn die Umwandlung einer Reihe aneinander schließender 
Arten in der Zeit erfolgt, so kann beobachtet werden, daß gewisse 

gezeigt, daß, wenn bei Goniatiten ein prinzipiell neuer Lobus gegeben ist, eine 
ganze Reihe weiterer Loben desselben Charakters entstehen können. Ich finde, 
es handelt sich hier lediglich um eine Umwandlung gemäß dem Beharrungs- 
vermögen. Hier scheidet der änßere Einfluß ganz aus, und gerade darauf beruht 
die Bedeutung dieser Umwandlungen für die Biostratigraphie. Ob nun der erste 
Anstoß zur Umwandlung von außen oder von innen kommt, das ist zwar höchst 
wichtig, aber vorläufig nicht zu beantworten. 

Um jede Zweideutigkeit auszuschalten, präzisiere ich meinen Standpunkt 
hier nochmals. Die Form eines Tieres ist durch das Milieu bedingt, in dem es 
lebt, lehren die überzeugten Vertreter der Anpassungslehrc (0. Abel). Man kann 
aber auch sagen, ein Tier lebt in einem bestimmten Milieu, weil es durch seinen 
Bau dazu gezwungen wird. Der Frosch, der auf die Reize der Außenwelt 
reagiert und fliegen will, bricht das Genick, der Frosch aber, dem Flughäute 
gewachsen sind — » aus Gründen, die die Vererbungslehre zu erklären hat — , 
wird fliegen können. Das Landtier, das ins Wasser geht, wird ertrinken, sich 
aber nicht anpassen! 

*) .Da die Untersuchung über diesen Gegenstand noch nicht abgeschlossen 
ist, kann die nachfolgende Darstellung nur als vorläufige Mitteilung aufgefaßt 
werden. 
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und auffallende Charaktere, die bei den einzelnen Arten selbst 
konstant erscheinen, eine allmähliche und vollständige Umwand- 
lung erfahren und zwar derart, daß scharfe Unterschiede zwischen 
den aufeinander folgenden Entwicklungsstadien vorhanden sind oder 
doch konstruiert werden können. Das rührt daher, daß zu einem 
bestimmten Charakter immer neue Charaktere hinzugefügt werden, 
die dem ersten adordiniert sind. Wenn z. B. ein derartiger 
Charakter als z bezeichnet wird, so kann die Umwandlung des- 
selben in der folgenden Weise dargestellt werden: 

1. Stadium . ... z 

2. Stadium . . . . z 4- m 

3. Stadium . . . . z + m -j- s usw. 

So beachtet man bei den ältesten Orthiden (Fig. 14a), daß im 
Innern des Gehäuses sogenannte Zahnplatten an den Rändern des 
Delthyriums aufsitzen 1 ), die gegen den Schalenboden hin konver- 
gieren und hier bogenförmig miteinander vereinigt sind (Charakter z). 
Sie sind aber ganz auf den Hohlraum unter der Area beschränkt. 

In der Folge verlieren diese Zahnplatten ihre Verbindung 
miteinander, indem sie sich senkrecht zum Schalenboden stellen, 
dabei aber noch auf den Hohlraum unter der Area beschränkt 
bleiben. Das ist lediglich eine Modifikation des Charakters z in z'. 

Bei anderen Formen wiederum schließen an die Zahnplatten, 
die ebenfalls senkrecht zum Schalenboden gestellt sind (Charakter z f ), 
als unmittelbare Verlängerung Muskelleisten an (Charakter z' m), 
die die Anheftungsstelle der Muskeln ganz umgeben (Fig. 14ai). Das 
ist z. B. der Fall bei Dalmanella elegantula (Gotland). Endlich 
tritt als weiteres Element ein hohes Medianseptum (s) hinzu, das 
die von der Muskelleiste eingeschlossene Fläche der Länge nach 
teilt (Fig. 14a*) (Charakter z' -|- m -f- s). Beiläufig sei bemerkt, daß 
auf diesem Medianseptum die „Musculi divaricatores“ aufsitzen. 
Für dieses Stadium mag Schizophoria striatula Dalm. als Beispiel 
dienen. 

Man erkennt ganz deutlich, daß die einzelnen Stadien z, z', 
z' + m, z' -fm-f s unmittelbar auseinander hervorgehen, indem 
immer etwas Neues an schon Vorhandenes anschließt. Außerdem 
ergibt sich, daß der jüngere Charakter nie in Erscheinung treten 
kann, bevor der jeweils ältere oder primitivere vorhanden ist. 

’) Hall and Clarke, Introdaction to the study of tlie Brachiopoda. 
Albany 1892. Tafel IX, Fig. 1. 
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Ein anderes Beispiel ist das folgende: Die Zahnplatten kon- 
vergieren bei Orthis und sind bogenförmig miteinander auf dem 
Schalenboden vereinigt (Charakter z wie oben). Zn dieser Bildung 



Fig. 14. Beispiel für Adordination. a Orthis Dalm. (Orthis s. str.) ist die 
Ausgangsform (mit dem Charakter z). Es schließen 2 Reihen an : I. Die septen- 
fSrmigen Zahnplatten divergieren, Charakter z' (nicht abgebildet!). An diese 
schließen bei Dalmanella s. str. Fig. a, (Dalm. elegantula Dalm.) Muskelleisten 
an, Charakter z' • | - m. Bei Schizophoria tritt zu diesen ein Medianseptum hinzu, 
Fig. a, (Schizophoria striatula Schloth). II. Die zweite Reihe ist demgegenüber 
dadurch ausgezeichnet, daß zum Charakter z direkt ein Medianseptum hinzntritt. 

Charakter z -)- s (Clitambonites Pander). 


tritt im folgenden Stadium direkt ein Medianseptum hinzu, so daß 
also die Zahnplatten vereinigt bleiben und nunmehr einem Median- 
septum aufsitzen (Charakter z s). Das ist der Fall bei allen 
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Arten von Clitambonites (Fig. 14 a). Hier ist also folgende Reihe 
von Charakteren vorhanden: 

Z, Z -f 8. 

Man kann diese Art Charaktere vielleicht als „ad ordinierte“ 
bezeichnen. Es ist nun lediglich möglich, Gattungen voneinander 
zu unterscheiden, indem man alle diejenigen Arten zu einer Gattung 
vereinigt, die durch gleiche Stadien dieser adordinierten Charaktere 
ausgezeichnet sind. Nur auf diese Weise läßt sich eine scharfe 
Abgrenzung ermöglichen. So unterscheiden wir 1 ): 
das Genus Orthis Dalman Stadium z, z' 
das Genus Dalmanella Hall Stadium z' -J- m 
das Genus Schizophoria Hall Stadium z' + In + s. 

Die auf Seite 24 in Textfigur 13 gegebenen Lobenbilder stellen 
eine weitere Reihe adordinierter Charaktere dar, auf die die Genera 
Cheiloceras und Sporadoceras begründet sind. 

Es ist weiterhin eine bekannte Tatsache, daß zwei Arten, 
die in ihrer äußeren Erscheinungsweise und somit auch in be- 
stimmten Charakteren einander ähnlich sein können, obwohl sie 
ganz verschiedener Herkunft sind. Man bezeichnet solche Arten 
als isophäu 2 ) und stellt sie in Gegensatz zu den isogenen Arten, 
die gleicher Herkunft sind. 

Soll die Systematik die natürlichen Verwandtschaftsverhält- 
nisse wiedergeben, dann dürfen zu einer Gattung auch nur isogene 
Arten vereinigt werden. Werden die Grenzen der Gattungen auf 
Grund adordinierter Charaktere, festgelegt, so muß es ein Charakter- 
ganz anderer Art sein, der gestattet, bloß isophäne Arten so zu 
zerlegen, daß nunmehr nur wirklich isogene Arten zu einer Gattung 
zusammengefaßt werden. Es kommt also darauf an, einen Charakter X 
zu finden, der in Kombination mit den adordinierten Charakteren 
die isophänen Arten in der geforderten Weise zerlegt, so daß der 
Gesamtcharakter dann als X (z), X (z' -j- m) und X (z' m + s) 
bezeichnet werden kann. 

Es ist bekannt, daß Arten von Dalmanellen und Schizophorien 

*) Die diesen Gattungsstadien entsprechenden Formen zeigen wiederum 
eine gewisse aber ganz andersartige Mannigfaltigkeit, die man vielleicht als 
„Streuung der Gattung“ bezeichnen kann. So ist z. B. das Gehäuse von Orthis 
s. 1. entweder plankonvex (subgen. Orthis s. str.) oder bikonvex (Plectorthis Hall). 
Nach der „Streuung der Gattung“ können somit Subgenera unterschieden werden 
und unter Berücksichtigung des tiergeographischen Momentes Artengruppen. 

*) Über diese Bezeichnungen vergl. W. Johannsen a. a. 0. S. 208. 
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mit Arten von Clitambonites isophän sein können, und daß ähnliche 
Verhältnisse zwischen beiden und den Strophomenidae vorhanden 
sind. Eine Trennung wird dadurch möglich, daß bei Orthis, Dal- 
manella und Schizophoria das Delthyrium immer offen, bei den 
Strophomeniden und Clitambonites immer durch eine Platte (Del- 
tidium) geschlossen ist. Soweit unsere Erfahrung jetzt reicht, ist 
eine Verschlußplatte bei den Vorfahren von Orthis usw., wenn 
auch ganz primitiv vorhanden. Dann treten Unterschiede hervor, 
indem das Deltidium entweder zurückgebildet oder im Gegenteil 
stärker herausgebildet wird, so daß schließlich das ganze Delthy- 
rium geschlossen ist. Das Deltidium ist nunmehr der gesuchte 
Charakter X. Bezeichnen wir sein Vorhandensein mit + D, sein 
Fehlen mit _ D, so treten die Unterschiede sofort klar hervor. 

Orthis ~D (z, z') 

Dalmauella ~ D (z' -j- m) 

Schizophoria ~D (z' m -j- s) 

Clitambonites . . . . + D (z -j- s) 


Strophomeniden (generell) +D (z' -f- m + s) 1 ). 

Die adordinierten Charaktere trennen somit die einzelnen 
Gattungen voneinander ohne Rücksicht auf isogene und isophäne 
Arten, während die anderen Charaktere die isophänen Arten ihrer 
Herkunft nach voneinander sondern. So wird Orthis usw. von den 
Strophomeniden durch das Fehlen des Deltidium getrennt, von 
Clitambonites und Verwandten aber durch das Deltidium und durch 
eine andere Kombination der adordinierten Charaktere. 

Es ist bekannt, daß die Ammonoidea besonders reich an 
isophänen Formen sind. Das genaue Studium bestimmter Charak- 
tere, z. B. der allgemeine Entwicklungsgang der Lobenlinie und 
der Skulptur liefert wiederum Charaktere, auf Grund deren die bloß 
isophänen Formen voneinander getrennt werden können 2 ). 

*) Der innere Bau entspricht also dem von Schizophoria. 

*) Mit Adordination bezeichne ich also die in der Zeit erfolgende Anein- 
anderkuppelung von Charakteren. Herr Privntdozent Dr. Dürken Göttingen 
wird, wie er mir gütigst mitteilte, in seiner demnächst erscheinenden Experimental- 
zoologie unter Koordination das Zusammensein adordinierter Charaktere bezeichnen. 
Es sei hier nachdrücklich auf Dr. Dürkens Untersuchungen und seine aus- 
führliche Präzision dieses Begriffes hingewiesen. 
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II. Die geologische Zeitmessung. 

Die allgemeine Aufgabe der stratigraphischen Palaeontologie 
kann so definiert werden: Es ist ein Zeitmaß zu suchen, mit 
Hilfe dessen die geologischen Ereignisse der Zeit nach — Auf- 
einanderfolge und Dauer — festgelegt werden. Es sind zwei ver- 
schiedene Methoden möglich, die gleichzeitig zwei verschiedenen 
Richtungen der Palaeontologie entsprechen, indem das Zeitintervall 
definiert wird: 

1. durch die Lebensdauer einer Art, 

2. durch die Lebensdauer einer Fauna. 

Die erste Methode haben Neumayr und seine Schüler, die 
zweite hat die Beyrich-v. Koenensclie Schule betont. Zu voll- 
kommener Klarheit und Exaktheit ist keine dieser Schulen gelangt, 
da die Zeitmessung nicht konsequent durchgeführt wurde 1 ). Am 
gefährlichsten sind aber alle Arbeiten derjenigen, die in demselben 
Schema bald die eine, bald die andere Zeitmessung verwandt haben 
und dann glauben, weitgehende Schlüsse und Lehrgebäude be- 
gründen zu dürfen. 

*) Waagen und Neumayr begründeten als die ersten und ich möchte 
sagen als die einzigen den Begriff Zone und verstanden darunter die absolute 
Lebensdauer der Art. Der Fehler ihrer Ausführungen liegt darin, daß sie mit 
einem Undefinierten Artbegriff und mit dem unhaltbaren Begriff „Mutation“ 
operierten. An Neumayrs Grundprinzip ist aber unbedingt festzuhalten, wenn 
Zonengliederungen einen Anspruch auf Exaktheit haben sollen. Dabei darf in 
keiner Weise verkannt werden, daß für den praktischen Geologen 
wesentlich andere Gesichtspunkte gelten müssen. 

Von der Zeitfrage muß die Raumfrage getrennt gehalten werden, weil sie 
den Zeitbegriff voraussetzt. Darin und auch in der Auffassung des Artbegriffs 
liegt die Haltlosigkeit der Buckmannschen Dednktionen. Man vergl. auch die 
lichtvollen Darstellungen bei J. F. Pompeckj: „Die Bedeutung des schwäbischen 
Jura für die Erdgeschichte“ 1914. Hier auch Literaturangaben. 
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I. Die Zonenfolge. 

Die konsequent biostratigraphische Methode stützt sich auf 
den Grundsatz, daß das Zeitintervall — d. i. die Zone — der 
Lebensdauer einer Art entspricht. Dieses Zeitintervall wird im 
weitesten Sinne als Zone bezeichnet. Maßgebend für die Ver- 
knüpfung verschiedener Zonen zu einer Zonenfolge ist der Grund- 
satz der Zeitmessung überhaupt: daß die gleichen Ursachen des 
gleichen Zeitintervalls bedürfen, um am gleichen Objekt dieselbe 
Wirkung hervorzurufen. Die Bedingung am gleichen Objekt, die 
Konsequenz in der Durchführung, ist ganz besonders zu betonen 
(kurzweg Konsequenzprinzip!). 

Bei der Darstellung des Artbegriffes ist nun gezeigt, daß die 
verschiedenen Tiergruppen verschieden variieren, ihre stratigra- 
phische Virulenz demnach recht verschieden ist. Danach ergibt 
sich von selbst die Frage, auf welche Objekte oder Tiergruppen 
die Zone, die als grundlegendes Einheitsmaß der geologischen 
Zeitbestimmung anzusehen ist, begründet werden muß. Die all- 
gemeinen Gesichtspunkte sind: 

1. Die zur Zonenfolge verwandten Tiergruppen müssen 
stratigraphisch virulent sein. 

2. Sie müssen häufig und von großer Verbreitung sein, 
wenn die auf sie begründeten Daten praktischen Wert 
haben sollen. 

Die weit zurückreichende Erfahrung hat gezeigt, daß die 
Ammonoidea die größte stratigraphische Virulenz besitzen, aber 
auch häufig und von großer Verbreitung sind, so daß auf Ammoneen 
unter Innehaltung des Konsequenzgesetzes begründete Zonen als 
das Einheitsmaß der geologischen Zeitmessung anzusehen sind. 

Wenn eine Zone am Objekt A durch die Art Aa, also deren 
Lebensdauer definiert wird, so ist die nächstjüngere, folgende Zone 
theoretisch durch die Lebensdauer der Art Ab bestimmt, die der 
direkte Nachkomme der Art Aa ist und somit der Bedingung am 
gleichen Objekt entspricht. Wir sehen, daß der direkte Nach- 
komme von Cheiloceras subpartitum (Aa) Cheiloceras enkeber- 
gense (Ab), der von Cheiloceras enkebergense zunächst Sporado- 
ceras Pompeckji (Ac) und dann wieder Sporadoceras discoidale 
(Ad) ist. Die palaeontologische Untersuchung dieser Arten hat 
ergeben, daß die eine Art immer unmittelbar und kontinuierlich 

Wedekind o 
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aus der anderen hervorgeht, so daß die Bedingung am gleichen 
Objekt erfüllt ist (vergl. Fig. 13). 

Danach unterscheiden wir in einem Teile des Oberdevons 
folgende Zonen: 

Zone des Sporadoceras discoidale Wdkd. (Ad) 

„ „ „ Pompeckji Wdkd. 1 ) (Ac) 

„ „ Cheiloceras enkebergense Wdkd. (Ab) 

„ „ „ subpartitum Mstr. (Aa). 

Eine Zonenfolge, die wie diese am gleichen Objekt durch- 
geführt ist, soll als kontinuierliche Zoneufolge bezeichnet werden. 

Ein Versuch, diese Zonenfolge auf noch jüngere Zeitintervalle 
auszudehnen, scheitert daran, daß sich diese Formen in der Loben- 
linie und in der Gestalt nicht mehr merklich und außerdem sehr 
langsam ändern. Die Formen dieser Reihe haben sich also zunächst 
schnell geändert, w r aren somit stratigraphisch virulent , um dann 
nach einer bestimmten Zeit diese Eigenschaft und damit den Wert 
für die Biostratigraphie zu verlieren. 

Ist ein anderes Objekt B vorhanden, das wiederum eine 
kontinuierliche Zonenfolge 

Zone Bc 
» Bb 
* Ba 

aufzustellen gestattet, und zwar so, daß die Lebensdauer von Ba 
der Lebensdauer von Ad entspricht, die durch Ad und Ba charak- 
terisierten Zonen einander somit ebenfalls entsprechen, so lassen 
sich die beiden kontinuierlichen Zoneufolgeu zu einer kombiniert- 
kontinuierlichen Zonenfolge in folgender Weise vereinigen 

Bc 

Bb 

Ba = Ad 
Ac 
Ab 
A<i 

In unserem Beispiel kann Prolobites delphinus als Ba und 
Postprolobites Frechi als Bc bezeichnet werden. Die diese beiden 
Arten verbindende Form konnte von mir bisher noch nicht genauer 


*) Eine Darstellung dieser neuen Art findet man in meiner im Druck be- 
findlichen Abhandlung über die „Genera der Goniatiten“. 
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untersucht werden. An dem genetischen Zusammenhang von 
Prolobites delphinus und Postprolobites Frechi ist nach meinen 
früheren Untersuchungen nicht mehr zu zweifeln. Nun entspricht 
die Lebensdauer des Prolobites delphinus der des Sporadoceras 
discoidale, so daß für einen Teil des Oberdevons sich die nach- 
folgende kombiniert-kontinuierliche Zonenfolge ergibt: 

Bc Zone des Postprolobites Frechi (IV ß ) 

Bb „ „ „ sp. n. (IV «) 

Ba = Ad Zone des Prolobites delphinus und des Spora- 
doceras discoidale (III /9) 

Ac Zone des Sporadoceras Pompeckji (III«) 

Ab „ „ Cheiloceras enkebergense (II/?) 

Aa „ „ „ subpartitum (II«). 

Es ist vielleicht von Interesse, daß unmittelbar unter der 
Karbongrenze nochmals unmittelbare Nachkommen der Prolobitidae 
erscheinen, indem die Gattung Wocklumeria in großer Individuen- 
zahl hier stark hervortritt. 

Wie die Art die Zone, so charakterisiert die Lebensdauer 
einer Gattung eine Gruppe von Zonen, die man als Stufe be- 
zeichnen kann. 

Die gesamte Gliederung des Oberdevons auf Grund der 
verschiedenen Objekte (Seite 36/37) gibt demnach ein anschauliches 
Bild einer kombiniert kontinuierlichen Zonenfolge 1 ). 

Insgesamt gleichen die Verhältnisse in auffallender Weise 
den kombinierten Zonenfolgen der Juraformation. Im unteren 
Lias sind die Psiloceracea die Zonenfossilien, im oberen Lias und 
im unteren Dogger werden sie ersetzt durch die Harpoceracea und 
im mittleren Dogger treten dann wiederum die Psiloceracea mit 
den Stephanoceratidae in den Vordergrund. 

Trotz der großen Verbreitung der Ammonoidea gibt es 
mächtige und weitverbreitete Schichtenkomplexe, in denen Ammo- 
noidea ganz fehlen oder doch so sehr zurücktreten, daß sie 
zu einer Zeitbestimmung nicht zu verwenden sind. Auf einzelne 
Funde können nach der bisher dargelegten Anschauung Zonen- 
folgen naturgemäß nicht begründet werden, sie können lediglich 

') Die Zone der Wocklumeria n. sp., der Fossley, ist im rheinischen Gebirge 
faunistisch schlecht entwickelt. Sie tritt aber mit reicher und gut erhal- 
tener Fauna in Thüringen auf. Die Fauna wird demnächst von Herrn Schinde- 
wolf beschrieben werden. Die Zonenfolge des Oberkarbons ist noch unvoll- 
ständig. 

3* 
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Biostratigraphische Tabelle des 


Kombinierte 

Stufenfolge 

Kombinierte 

Zonenfolge 

Tornoceracea 

Stufen 

Zonen 

Karbon *): 

Gastrioceras- 

stufe 

Genaue Zonenfolge 
noch nicht bekannt 



Adelphoceras- 

stufe 

Adelphoceras- 

stufe 

Zone des Adelph. 
pulchellum Foord. 

Glyphioceras- 

atufe 



Oberdovon’): 

Wocklumeria- 

stnfe 

Zone der Wocklu- 
meria Denckmanni 
Wdkd. 

Zone der Wocklu- 
meria n. sp. 


Tornoceracea sind selten, 
aber vorhanden 

(Vorwiegend 

Clymenien!) 


Postprolobites- 

stufe 

Zone des Postprolo- 
bites Frechi Wdkd. 
Zone des Postprolo- 
bites n. sp. 

Prolobites- 

stufe 

Zone des Prolobites 
delphinus Sandb. 

Zone d. Pseudocly- 
raenia Sandbergeri 
u. des Sporadoceras 
Pompeckji Wdkd. 

Pseudoclymenia 

Zone der Pseudo- 
clymenia Sand- 
bergeri Gümb. 

Cheiloceras- 

stufe 

Zone des Cheiloceras 
enkehergense Wdkd. 

Tornoceras + 



Zone des Cheiloce- 
ras subpartitum 
Münster 

+ 

Mantioceras- 

Gephyroceras- 

stufe 

Zone des Man- 
tioceras super- = 
stes Wdkd. 

Zone des Crickites 
Holzapfeli Wdkd. 

Manticoceras- 

stufe 

Zone des Crickites 
Holzapfeli Wdkd. 

Zone des Mantico- 
ceras cordatum 
Sandberg. 

Zone d. Manticoeeras 
inversum Wdkd.(-)- 
nodulosum Wdkd.) 

Zone des Mantico- 
ceras cordatum 
Sandberg. 

Zone d. Manticoeeras 
inversum Wdkd. (+ 
nodulosum Wdkd.) 

Zone des Gephyroce- 
ras aequabile Beyr. 

Zone des Gephyroce- 
ras aequabile Beyr. 


') Wedckind, Iki trüge zur Kenntnis der oberkarbonischen Goniatitcn. Essen 1914. 

*) Wedekind, Monographie der Clymenien des rheinischen Gebirges. Göttingen 1915. 
Abhandl. d. k. Gesellschaft der Wissenschaften. Hier auch die weitere Literatur. 
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Oberdevons und Karbons. 


Cheiloceracea 

Prolobitacea 

Stufen 

Zonen 

Stnfen 

Zonen 

Glyphioceras- 
stufe *) 

i 

Gastrioceras- 

stufe 

Zone des Gastr. 
Kahrsi Wdkd. 

Zone des Gastr. 
oarbonarium v. Buch 



Homoceras 

Zone des Homoceras 
diadema de Kon. 





Wocklumeria- 

stufe 

Zone der Wocklu- 
meria Denckmanni 
Wdkd. 

Zone der Wocklu- 
meria n. sp.*) 


Sporadoceras 
in virulent 



Postprolobites- 

stufe 

Zone des Postprolo- 
bites Frechi Wdkd. 
Zone des Postprolo- 
bites n. sp. 

Sporadoceras 

(virulent) 

Zone d. Sporadoceras 
discoidale Wdkd. 

Prolobites- 

stufe 

Zone des Prolobites 
delphinus 

Zone des Spora- 
doceras Pompeckji 
Wdkd. 

? 

(oben Dimeroceras 
häufig!). 

Cheiloceras- 

stufe 

Zone des Cheiloceras 
enkebergense Wdkd. 

Zone des Cheilo- 
= ceras subpartitum 
Münster 






*) Die Zonenfolge wird zurzeit von Herrn Burken ne- Göttingen bearbeitet. 

4 ) Herr 8 oh in de wolf -Göttingen wird diese Art demnächst genauer beschreiben. 
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durch Vergleich mit einer kontinuierlichen Zonenfolge das Alter 
eines fraglichen Gesteinskomplexes erkennen lassen. 

Es werden sich nun immer in den klassischen Gebieten, von 
denen allein die grundlegenden Untersuchungen ausgehen müssen, 
andere Objekte finden, die ebenfalls die Aufstellung einer konti- 
nuierlichen Zonenfolge gestatten. Das können namentlich Brachio- 
poden, Gastropoden, Korallen und vor allem auch Graptolithen und 
Trilobiten sein. 

Es ist bekannt, daß man das Kambrium und auch das Silur 
nach Trilobiten, das Silur außerdem noch nach Graptolithen ge- 
gliedert hat. Die Gliederung des Kambriums, wo sie am konse- 
quentesten nach Trilobiten durchgeführt ist, bildet eine kombiniert 
kontinuierliche Zonenfolge, die sich aus drei kontinuierlichen Zonen- 
folgen zusammensetzt, indem einmal Olenellus, dann Paradoxides 
und endlich Olenus als Objekt benutzt wird. Leider ist die exakte 
Durchführung dieser immerhin einigermaßen konsequenten Ein- 
teilung durch Untersuchungen solcher Forscher gestört worden, die 
sich nicht über die Prinzipien der Biostratigraphie klar geworden 
sind. Auch ist bei einer Revision dieses Systems die Gliederung 
am gleichen Objekte noch schärfer zu fassen. 

Große Teile des Devons, überall dort, wo die Ammonoidea 
fehlen, sind nach Brachiopodeu zu gliedern. Auch ist hier die 
Möglichkeit dazu gegeben. Wir wissen jetzt, daß eine Reihe von 
Brachiopoden-Arten häufig sind und in jüngere andere Arten über- 
gehen. Das ist z. B. der Fall bei Spiriferen, bei Rhynchonellen usw. 
Um nur ein ganz grobes Beispiel auzuführen, geht aus Hypothyris 
procuboides die häufige Hypothyris cuboides etwa an der Grenze 
von Mittel- und Oberdevon hervor. Gerade dieses Beispiel wie 
aber auch andere zeigen, daß die stratigraphische Virulenz der 
Brachiopodeu eine wesentlich geringere ist als die der Ammonoidea. 
Wenn ein grober Vergleich gestattet ist, so könnte man sagen, 
daß sich die Brachiopodenzonen zu den Ammonoideenzonen ver- 
halten wie die Stunden zu den Minuten 1 ). 

*) Neuerdings bezweifelt Quiring die Möglichkeit, dall auf Grund von 
Brachiopodeu das Eifeier Mitteldevon zu gliedern sei. Die Verschiedenheiten be- 
ruhen nach ihm auf Faunenwanderung (infolge Verschiebung der Küste). Quiring 
hebt also nur die Schwierigkeiten hervor. Es handelt sich um eiue diskonti- 
nuierliche Faunenfolge. Ich habe mich daraufhin eingehend mit dem Eifeier Mittel- 
devon beschäftigt und gefunden, daß eine Zonenfolge möglich ist. Die Resultate 
sollen nach Abschluß meiner Untersuchungen veröffentlicht werden (vergl. N. 
Jahrb. für Miner, usw. 1914 I, S. 132 ff.). 
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Im marinen Tertiär bilden das Hauptuntersuchungsobjekt die 
Gastropoden. Ich kann nach einem eigenen eingehenden Studium 
des norddeutschen Oligocäns und Miocäns und besonders nach der 
glänzenden Arbeit Boussacs über Cerithien nicht mehr daran 
zweifeln, daß eine konsequente Zonenfolge möglich ist, wenn diese 
Zonenfolge auch ausgesprochen kombiniert ist, 

2. Die Faunenfolge. 

Im Gegensatz zur Zonenfolge steht die Faunenfolge, die die 
Grundlage der Beyrich sehen Auffassung von der geologischen 
Zeiteinteilung bildet. Aus Beyrichs gesamten Tertiärarbeiten 
geht unmittelbar hervor, daß es für ihn die Verschiedenheit der 
Faunen ist, die die verschiedenen Zeitintervalle unterscheidet. 
Der bedeutendste seiner Schüler, A. v. Koenen, lehrte direkt, daß 
es nicht die einzelne Art, sondern die Gesamtheit der Fauna sei, 
durch die die verschiedenen Abteilungen der Tertiärformation zu 
unterscheiden seien. Indessen ist bereits in den späteren Arbeiten 
A. v. Koenens ein Hinneigen zu Neumayrs Richtung zu erkennen. 

Um hier zu einer Lösung des Problems zu gelangen, soll von 
dem Begriff Fauna ausgegangen und dann zunächst untersucht 
werden, wie Faunenunterschiede entstehen und was sie für den 
Geologen zu bedeuten haben. 

Unter dem Begriff Fauna versteht man ganz allgemein das, 
was sich in einem bestimmten Raum alles an Lebewesen findet, 
unter einer fossilen Fauna aber das, was ein bestimmtes Sediment 
eines gegebenen Ortes au Resten ehemaliger Lebewesen enthält. 

Eine fossile Fauna kann sehr verschiedener Herkunft sein. 
Einmal sammelt sich in derselben alles das an, was unmittelbar 
an dem gegebenen Orte an festgewachsenen und kriechenden Tieren 
vorhanden war. Dazu kommt, was an schwimmenden und planktoni- 
schen Tieren im Meere oberhalb dieser Lokalität starb und zu 
Boden sank. Es sind daher in einer fossilen Fauna zu unter- 
scheiden: 

1. Eine benthonische Komponente 

2. Eine nektonische „ 

3. Eine planktonische „ 

Autochthon ist somit mit Sicherheit nur die benthonische 
Komponente, die nektonische kann autochthon aber auch allochthon, 
die planktonische muß dagegen immer allochthon sein. 
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Daraus geht ohne weiteres die Bedeutung der benthonischen 
Komponente für jede Faunenanalyse hervor, und man kann sagen, 
daß bei gleichbleibender benthonischer Komponente, wobei sich 
die Arten natürlich verändern können, die Lebensbedingungen am 
gleichen Ort in den aufeinander folgenden Zeitintervallen dieselben 
geblieben sind. Die Faunenfolge ist somit bei gleichbleibender 
benthonischer Komponente eine kontinuierliche. Bei einem wesent- 
lichen Wechsel der benthonischen Komponente muß naturgemäß 
eine Veränderung in den Lebensbedingungen stattgefunden haben. 

Ein Wechsel der planktonischen Komponente allein weist 
aber keineswegs auf eine Veränderung hin, da sehr wohl die 
Möglichkeit denkbar ist, daß die Meeresströmungen, welche die 
planktonische Komponente herbeiführen, eine Ablenkung erfahren 
haben, so daß das Plankton in ein anderes Gebiet abgelenkt wurde, 
ohne dabei eine einschneidende Veränderung in den Lebens- 
verhältnissen derjenigen Gebiete, in die das Plankton ursprünglich 
getrieben wurde, herbeizuführen. 

Wenn nun weiterhin die Zonenfossilien einer Fauna der 
benthonischen Komponente angehören, so entspricht einer konti- 
nuierlichen Zonenfolge auch eine Kontinuität der Begleitfauna, 
d. i. eine kontinuierliche Faunenfolge bei im wesentlichen gleich- 
bleibenden benthonischen Komponenten. 

In Gegensatz zur kontinuierlichen kann die diskontinuierliche 
Faunenfolge gestellt werden, die in einem wesentlichen Wechsel 
der benthonischen Komponente beruht und somit auf eine Ver- 
änderung der örtlichen Lebensbedingungen hinweisen muß. 

Bei allen Veränderungen, die die einzelnen Elemente (Arten) 
in den aufeinander folgenden Faunen zeigen, bleibt die Zusammen- 
setzung und der Charakter derselben bei einer kontinuierlichen 
Faunenfolge immer derselbe, während bei einer diskontinuierlichen 
Faunenfolge ein tatsächlicher Wechsel der Faunenelemente ein tritt. 

Ein Wechsel der Lebensbedingungen des Benthos kann 
herbeigeführt werden durch eine Veränderung in der Meerestiefe 
oder auf Grund klimatischer Veränderungen. 

a) Änderungen der Meerestiefen. 

Durch die grundlegenden Arbeiten von Forbes 1 ), Sars usw. 
und durch die Resultate der modernen Meeres- und insbesondere 

*) Eine ganz leidliche Zusammenstellung mit ausführlichen Listen gibt 
Fischer im Manuel de Conchyologie. Lesenswert ist ferner noch immer Forhes’ 
posthume Abhandlung: The natural history of the Enropean Seas. London 1859. 
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der Tiefseeforschungen ist der Nachweis erbracht, daß die ver- 
schiedenen Tiefenregionen auch durch wesentlich verschiedene 
Faunen ausgezeichnet sind. 

Setzt man, um von der Jetztzeit auszugehen, die obere 
Grenze des Schelfabfalls bei 200 m, die untere bei 750 m, so kann 
die Grenze von Flachsee und Tiefsee 1 ) bei ebenfalls 750 m gezogen 
werden. Die Flachsee selbst zerfällt dann wiederum in folgende 
Regionen: 

1. Litoralregion zwischen Ebbe und Flut. 

2. Laminarienregion: Tiefste Ebbe — 28 m. 

3. Corallinenregion: 28 — 80 m. 

4. Die äußere Schelfregion: 80 — 200 m. 

5. Die Schelfrandregion: 200 — 750 m. 

Bei der Unterscheidung der Faunen dieser verschiedenen 
Meeresregionen handelt es sich im wesentlichen um die benthonische 
Komponente. Das geht bereits recht scharf aus den einschlägigen 
Arbeiten über diesen Gegenstand hervor. 

Eine Veränderung der Meerestiefe beruht nun entweder in 
einer Verflachung oder Vertiefung des Meeres. Zeigen die auf- 
einander folgenden fossilen Faunen, daß eine Vertiefung des 
Meeres stattfand, so kann die dementsprechende diskontinuierliche 
Faunenfolge als positiv, im entgegengesetzten Falle als negativ 
bezeichnet werden. 

Es besteht nun eine Schwierigkeit bei der Erklärung des 
Charakters einer diskontinuierlichen Fauna darin, daß die Ver- 
teilung der Tiergruppen auf die Tiefenregionen des Meeres nicht 
immer die gleiche geblieben ist. Wenn, woran kaum ein Zweifel 
möglich ist, die Riffkorallen von dem Zeitpunkte 2 ) an, wo sie zuerst 
in typischer Erscheinungsweise auftreten, immer unter denselben 

*) Vom lithologischen Standpunkte aus zeigen Tief- und Flachsee bekannt- 
lich ein wesentlich verschiedenes Verhalten, indem die große Hasse des von den 
Festländern herrührenden klastischen Materials in der Flachsee abgelagert wird. 
Unterhalb der 750 m Isobathe tritt dann klastisches Material vollkommen zurück. 
In der Flachsee selbst wird, wo normale Zufuhr herrscht, das sandige Material 
bis zur äußeren Schelfregion, das tonige dagegen auf der Schelfrandregion abge- 
lagert, so daß hier eine Zone von blauem und grünem (Glaukonit) Schlick entlang 
zieht. Demnach muß in der Flachsee das klastische Material, in der Tiefsee 
dagegen primär das biogene Material überwiegen. Auch der rote Tiefseeton 
besteht primär ganz aus biogenem Material (Philippi, Zeitschr. der deutsch, geol. 
Ges. 1911). 

*) Also vom Obersilur ab! 
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Bedingungen ihre Riffe gebaut haben — das wären diejenigen 
Stellen des Meeres, wo die Meerestiefe nieht über 40 m beträgt 1 ) — , 
so sind sie damit die bedeutsamsten Marken der Flachsee. In der 
Jetztzeit liegt das Habitat der Brachiopoden unterhalb der Korallen- 
riffe auf der äußeren Sehelfläche und im oberen Teile des Sehelf- 
abfalls 2 ), während es im Silur und Devon an und oberhalb der 
Korallenriffe war. Hier waren sie im Devon besonders zahlreich 
und hier fanden sich die skulptierten Formen 3 ). 

Wenn daher ansgestorbene Tiere, über die in der Jetztzeit 
Anhaltspunkte nicht gewonnen werden können, eine Verknüpfung 
in ihrem Auftreten mit Brachiopoden oder Korallen zeigen, so wird 
man auch über die Region des Meeres, in der sie lebten, einen 
sicheren Schluß fassen können. Ich glaube das deshalb betonen 
zu müssen, weil die bisher angewandten Arbeitsmethoden falsch 
oder ungenügend durchdacht sind. 

Für die Regionen des Oberdevonmeeres z. B., in denen sich 
Goniatitenkalke (Kraiuenzelkalke usw.) bildeten, nehmen die einen 
Tiefen von mindestens 200 m 1 ) an, während andere von noch 
größeren Tiefen sprechen und damit direkte Tiefsee meinen, weil 
sie hinzufügen: „wenn auch kaum solche, die unseren heutigen 
Tiefen von unter 5000 — 6000 m entsprechen“ 5 ) ! 

Die Gliederung der gesamten devonischen Formation entspricht 
nun in ausgezeichneter Weise einer diskontinuierlichen Faunenfolge 
(also auch Schichtenfolge) von positivem Charakter, indem das 
Meer ganz allmählich tiefer geworden ist. 

Über Silur folgt, in transgredierender Lagerung eine; mächtige 
Folge von Sandsteinen des ünterdevon und des unteren Mitteldevon. 

*) Ich schließe noch die folgenden Bemerkungen an. Die Riffbildung 
beginnt nicht in unmittelbarer Nähe der Küste, sondern in einiger Entfernung 
von derselben, wo das Meer eine bestimmte Tiefe hat. Hierüber sind die Unter- 
suchungen indessen noch nicht abgeschlossen. Die Korallentiere sind also einmal 
lebensfähig zwischen 0 und 40 m, bauen aber Riffe erst in einer bestimmten mittleren 
Meerestiefe von ca. 35 m. Vcrgl. Handwörterbuch der Naturwissenschaften. 
Bd. V, S. 948. 

’) Zone des brachiopodes et des coraux 75 — 500 m. 

*) Es tritt mehrfach der Gegensatz scharf hervor: Camarotoechia: kräftig 
radial berippt, an und oberhalb der Korallenriffe, Liorhynchus: schwach berippt, 
unterhalb der Riffe. Alle diejenigen, die eine weitergehende Einteilung in 
Gattungen als das zu Quenstedts Zeiten Mode war, ablehnen, verkennen die 
biologischen Probleme vollkommen. 

4 ) Z. B. A. Born, Neues Jahrb. f. Min. usw. Bd. 34, S. 625. 

s ) K. Andres, Über die Bedingungen der Gebirgsbildung S. 18. 
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An Stelle der Sandsteine des unteren Mitteldevon folgen weiter 
nach Süden Goniatitenschiefer mit Goniatiten. Überlagert wird 
der Sandstein des unteren Mitteldevon von Kalken des oberen 
Mitteldevon, die allmählich tonig werden und in den sogenannten 
Kramenzelkalk oder Goniatiteukalk übergehen. 

Dieser Schichtfolge entspricht eine ausgesprochen diskonti- 
nuierliche Faunenfolge von positivem Charakter. 

Wenn allein die Verhältnisse des Sauerlandes berücksichtigt 
werden, so trifft man folgende selbständige Faunen an: 

I Tropidoleptus rhenanus-Spirifer paradoxus-Fauna, 

II Pentamerus-Douvillina-Fauna, 

III Hypothyris euboides-Fauna, 

IV a lluehiola-Liorhynohus- Fauna, 

IVb Buehiola-Lunulicardium- Fauna. 

In diesen Faunen schließen einander die benthonischen 
Komponenten fast vollständig aus und je weiter diese Faunen von- 
einander entfernt sind, um so verschiedener ist auch die bentho- 
nische Komponente. So haben z. B. die I. und IV. Fauna keine 
Formen gemeinsam. Der wichtigste Ausgangspunkt für eine 
Analyse dieser verschiedenen Faunen ist die II. resp. III. Fauna. 
Die III. oder Hypothyris cuboides- Fauna bildet in der hier ge- 
gebenen Fassung die unmittelbare Begleitfauna oberdevonischer 
Korallenriffe, sie lebte also wesentlich unter den gleichen Existenz- 
bedingungen, unter denen sich auch die Riffe bildeten, und es 
kann als Regel gelten, daß diese Fauna mit oder kurz nach dem 
Aufhören der Riffbildung ebenfalls ein Ende findet. Es sei hier 
angeführt, daß das besonders gut am Iberg bei Grund im Harz 
und am Nehdener Riff zu erkennen ist, und bemerkt, daß die Riff- 
fauna der Stringocephalenkalke faunistisch, in der Faunen- 
zusammensetzung, der unmittelbare Vorläufer der Hypothyris cuboi- 
des-Fauna ist und daß diese Faunen unmittelbar auf eine Meeres- 
tiefe hinweisen, die geringer ist als 50 m, sagen wir auf Tiefen von 
rund 30 m. 

Im Liegenden der Riffe (und auch zwischen Riff und Küste) 
finden sich die bekannten Spiriferensandsteine, die die Träger der 
Fauna I oder der Tropidoleptus rhenanus-Spirifer paradoxus-Fauna 
darstellen. Wenn sich nun auf diesen Sandsteinen Riffe ansiedeln 
konnten, so durfte die Meerestiefe, in der die Sandsteine gebildet 
sind, nicht größer sein als 30 — 40 m. Die benthonische Kompo- 
nente dieser Fauna hat also an dieser Stelle in seichtem Wasser 
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(Küste bis 40 m Tiefe) gelebt und stark einen sandigen Untergrund 
bevorzugt, während die in vielen Punkten ähnliche Pentamerus- 
Douvillina- Fauna auf kalkigem Schlammboden der gleichen Region 
lebte. Die Mergelkalke des Eifeier unteren Mitteldevons bieten 
hierfür ein außerordentlich typisches Beispiel. Der stellenweise 
außerordentliche Reichtum der Fauna I an Lamellibranchiaten ist 
eine zu bekannte Tatsache, als daß ich hier darauf eingehen dürfte. 
Immerhin darf doch dabei die Parallele mit dem gleich häufigen 
Vorkommen großer Muscheln in dem gleich flachen resp. tiefen 
Meere der Jetztzeit gezogen werden. 

Es ist nun die Frage, ob die Fauna I und II in tieferes 
Wasser hinunterreichte. 

Ich bemerke, daß dort, wo im tiefen Meere etwa über Diabas- 
bergen Korallenriffe aufsetzen und an die Korallenriffe plattige 
Kalksteine anschließen, wie das auch heute in der Nähe der Riffe 
der Fall ist, diese Faunen (I/II) fehlen. Daraus geht dann hervor, 
daß die Fauna II nicht über 40 m hinunterreicht. Diese geschich- 
teten Kalke, die im tiefen Meere auftreten und faunistisch, aber 
nicht faciell (!), von den gleichen riffnahen Bildungen des flachen 
Meeres (sogen. Stringocephalus- Kalke!) verschieden sind, werden 
als Padberger Plattenkalke bezeichnet. 

Nun folgen dort, wo in flachen Meeren Riffkalke mit den 
typischen Faunen vorhanden sind, Kalke oder kalkige Tone 
(Kramenzelkalke) oder auch reine Tonbildungen, die, wenn es sich 
um vorwiegend kalkige Bildungen handelt, die Buchiola Lunuli- 
cardium -Fauna, und wenn es sich um vorwiegend tonige handelt, 
die Buchiola Liorhynchus-Fauna, niemals aber die Fauna I oder II 
enthalten. Da also keine Fauna des flachen Meeres, flacher als 
40 m, folgt, kann es sich nur um Faunen handeln, die etwas tiefere 
Meere bewohnen als die sind, in denen Riffkorallen gedeihen 
können. 

Die Mindesttiefe dieses Meeres läßt sich nun auf Grund 
folgender Überlegungen unter Berücksichtigung tatsächlich beob- 
achteter Verhältnisse feststellen (vergl. Fig. 15 u. 16). 

Bei Nehden setzen die mitteldevonischen Riffe unmittelbar 
sandigen Bßdungen des unteren Mitteldevons auf, die die Fauna I 
führen. Das Riff reicht etwas in das Oberdevon hinauf und wird 
überlagert von reinen Kalken 1 )! die die Buchiola Lunulicardium- 


’) Die Riffbildung hörte also nicht infolge Zufuhr sandigen Materials auf! 
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Fauna führen. Das gesamte Riff hat hier eine Mächtigkeit von 
sicher nicht mehr als 50 m. Nun erfolgte eine Vertiefung des 
Meeres, die durch das Wachstum des Riffes nicht ausgeglichen 
wurde, so daß, als die Tiefe oberhalb des Riffes mehr als 40 m 
betrug, die Riffbildung aufhören mußte. Bei der Bildung der die 
Riffe unmittelbar überlagernden Goniatiteukalke herrschte somit 
eine Tiefe von mehr als 40 m (etwa 50 m) über den Riffen. Größer 



Meeresober- 

fläche. 


Croui&titenkaUco- 
2 Rift and die das- 

selbe begleiten - 

— den Brach iopo- 
denkalke. 

Lenn «schiefer. 


Fig. 15. Schema eines Riffes mit unmittelbar auflagernden Goniatiten- 
kalken. Nach Beobachtungen am Hassel bei Nehden. Wenn das Wachstum 
von Riffkorallen aufhört, sobald die Meerestiefe über dem Riff etwa 50 m beträgt, 
so ergibt sich, daß die Mindesttiefe des Meeres, in dem sich die unterste Gonia- 
titenbank (mit der Bucbiola Lunnlicardium-Fauna) bildete, 50 m betrug. In der 
Nähe des Riffes muß da* Meer etwas tiefer {etwa 70 m tief) gewesen sein. 


muß die Tiefe in der weiteren Umgebung der Riffe gewesen sein. 
Nimmt man mit mir die Mächtigkeit der die Riffe begleitenden 
geschichteten Kalke mit 30 m an, eine Zahl, die sicher nicht zu 
hoch gegriffen ist, so würde hier also eine Tiefe von 70 m anzu- 
nehmen sein. In diesen Tiefen lebte auf kalkigem und tonigem 
Boden die Fauna IVa resp. IVb. In Begleitung dieser Faunen 
treten nun in großem Reichtum Goniatiten auf. Iu unserem 
schematischen Profil ist dann weiterhin gezeigt worden, daß die 
Neigung des Schelfes eine geringe war, da nach S hin, wo das 
tiefe Meer folgt, die Bildungen des Burgberges auf gleicher Grund- 
lage auf die Tiefe von 90 m hinweisen. 

Ich bemerke nun weiterhin, daß dann, wenn die Gattung 
Buchiola selten wird resp. verschwindet, die Clymenien stärker 
hervortreten, so daß das Auftreten der Clymenien auf noch tiefere 
Meere (der Flachsee!) hinweisen kann. 
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Vielleicht deutet das zahlreiche Auftreten von Tentaculiten 
unter Verschwinden der gesamten Faunenelemente der Fauna IV, 


das noch weiter nach SO hervortritt 



l ), daraufhin, daß die Schelf- 
randregion erreicht ist. 
Mithin liegt das Habitat 
der Fauna IV zwischen 
Tiefen von 50 m bis höch- 
w stens 200 m, wahrschein- 

P 

(8 lieh werden aber so große 
Tiefen wie 200 m 2 ) über- 
haupt nicht erreicht. Die 
Lamellibranchiaten der 
Fauna IV sind wesentlich 
verschieden von denen 
der Faunen I, II und IH. 

Nun tritt ganz deut- 
lich hervor, daß, wenn 
man von einer exakten 
Zonenfolge ausgeht, der 
Wechsel der Faunen in 
verschiedenen Gebieten zu 
ganz verschiedenen Zeit- 
punkten stattfinden kann, 
so liegt z. B. die Faunen- 
grenze bei Nehden in dem 
mittleren Teile, am Mar- 
tenberg an der Basis der 
Intumeszensstufe usw. 
Daraus ergibt sich un- 
mittelbar, daß ein Faunen- 
wechsel nicht zur Zeit- 
jj, bestimmung zu verwen- 
den ist. Es ist ja auch 
p ganz selbstverständlich, 
daß der Faunenwechsel 
unmittelbar von den Er- 
eignissen abhängt. 


*) In der Nahe von Padberg. Vergl. Anhang S. 55. 

J ) In dieser Mecrestiefe haben sich also die Goniatitenkalke gebildet. 
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Zahlreiche sogenannte Zonenfolgen des Tertiärs stellen nicht 
wirkliche Zonen, sondern lediglich diskontinuierliche Faunenfolgen dar. 

Im Untermiocän des Wiener Tertiärbeckens 1 ) folgen von 
oben nach nach unten aufeinander: 

1. Schlier, das sind graue Tone mit Pleurotomiden und 
Foraminiferen. 

2. Schichten von Eggenburg, das sind grobe Sande mit 
vielen Pecten und Ostreen. 

3. Schichten von Gauderndorf, das sind feine Sande mit 
zahlreichen Tellinen. 

Durch die zahlreich vorhandenen grabenden Muscheln, ins- 
besondere auch durch die Häufigkeit der Tellinen und das Fehlen 
von Foraminiferen, zeigen die Gauderndorfer Schichten deutlich, 
daß sie sich in der Laminarienzone gebildet haben. Die Fauna 
der Eggenburger Schichten ist von der der Gauderndorfer Schichten 
durch das Zurücktreten der Tellinen und der grabenden Muscheln 
einerseits, durch die Häufigkeit von Austern und Pecten neben 
Nulliporen andererseits wesentlich verschieden. Die ganze Fauna, 
schon die Häufigkeit der Nulliporen, weist unmittelbar auf die 
Nulliporenzone hin, so daß hier eine Fauna der Nulliporenregion 
auf eine der Laminarien folgt, das ist eine diskontinuierliche 
Faunenfolge von positivem Charakter. 

Dieser Charakter der Faunenfolge dauert nun auch weiterhin 
an, wie die Fauna des Schliers zeigt. Eine so reiche und gut 
erhaltene Foraminienferenfauna 2 ), wie sie die Pleurotomidentone 
enthalten, bildet sich nicht im Litoral, sondern in der Nulliporen- 
zone und in tieferen Meeren. Bei dem Zurücktreten der plankto- 
nischen Foraminiferen kann es sich andererseits auch nicht um 
Tiefseebildungen handeln, sondern noch um Ablagerungen des 
Schelfs. Da große Lamellibranchiaten stark zurücktreten, kleine 
wie Limopsis 3 ) und außerdem Gastropoden wie Pleurotoma domi- 
nierend hervortreten, muß es sich um Ablagerungen des äußeren 
Schelfes oder Schelfabfalles handeln. Über die genaue Lage lassen 
sich zunächst noch keine genauen Angaben machen. 

*) Man vergleiche über die Schichten von Eggenburg nnd Gauderndorf 
Th. Fuchs, Sitzungsbcr. d. k. k. Akademie zu Wien. Bd. 109, Abt. 1, S. 480 ff. 

*) Vergl. den Anhang Seite 55. 

*) „Nächst den Neaeren (Cuspidarien) gehören die Amussien, sowie die 
kleinen Limopsis- Alten zu den weitverbreitetsten und bezeichnendsten Tiefsee- 
formen“. Vergl. Th. Fuchs: Tiefseefauna des Roten Meeres. Sitzungsber. d. 
mathem.-naturw. Klasse d. k. k. Akademie der Wissensch. Bd. CX. I, S. 254. 
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Der Badener Tegel, ebenfalls ein Pleurotomidenton vom 
gleichen Charakter wie der Schlier, entspricht weiterhin fannistisch, 
soweit die benthonischen Komponenten der Faunen bekannt sind, dem 
Pleurotomidenton von Nordhannover. Damit ist aber keine Alters- 
gleichheit, sondern lediglich Faunengleichheit bewiesen. Es zeigt 
sich vielmehr, daß die Faunen ungleichaltrig sind. Im Tegel von 
Baden findet sich die Plenrotoma lapugyensis und zwar in Varianten, 
bei denen eine konkave Rampe vorhanden 
ist oder fehlt (var. Marthae) und bei denen 
die Knoten des Kiels bis zur Schlußwindung 
reichen. Im Miocän von Hassendorf (Nord- 
hannover) findet sich dagegen das gleiche 
Objekt als Pleurotoma Zimmermanni, bei der 
konstant eine ebene Rampe vorhanden ist 
und bei der die Knoten auf die ersten Mittel- 
windungen beschränkt sind. Auf Seite 21 ff. 
ist bereits nachgewiesen, daß Pleurotoma 
Zimmermanni unmittelbar aus Pleurotoma 
lapugyensis var. Marthae hervorgegangen 
ist. Dazu sei noch bemerkt, daß Pleurotoma 
incerta v. Koenen (Fig. 17) bei Hassendorf 
usw. eine häufige Begleitform der Pleuro- 
toma Zimmermanni im Tegel von Baden fehlt. 
Die Hassendorfer Schichten sind somit bei 
Fig. 17. Pleurotoma aller Faunengleichheit mit der des Badener 
incerta v. Koen. Wich- Tegels jünger als die von Baden und, wenn 
tigate Begleitform von man j}], er (j en Badener Tegel unmittelbar in 

PI. Zimmermanni Semp. ^ ( jj s ) con f j nu j er ii c ] ien Faunenfolge die sar- 
Hassendorf. 

matischen Schichten folgen läßt 1 ), so wird 
wahrscheinlich, daß die Hassendorfer Schichten dieser Stufe ent- 
sprechen. 

Die Feststellung der kontinuierlichen Faunenfolge ist somit 
immer die Grundlage aller Zonenuntersuchungen. Weiterhin werden 
auch jetzt diejenigen Verhältnisse verständlich , in denen ein 
Zonenfossil an einer Lokalität eine größere Zeitdauer als an einer 
anderen zu haben scheint. Da der Faunenwechsel von den Er- 



*) Da diese Grenze nur zwei verschiedene Faunen trennt, ist sie noch ganz 
problematischer Natur. Exakt und anwendbar wird sie erst dann, wenn man sie 
hei gleicher Fauna durch Arten desselben Objekts festlegt, wie das hier geschieht. 
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eignissen des Erdgeschehens direkt abhängt, das Ereignis an ver- 
schiedenen Orten aber zu verschiedenen Zeitpunkten eintreten 
kann, finden diese in der Zeitdauer „unstimmigen Zonen“ eine 
durchaus verständliche Erklärung in den Tiefenveränderungen des 
Meeres, die sich an verschiedenen Punkten auch zu verschiedenen 
Zeiten bemerkbar machen müssen. Unser Schema, Fig. 18, 
zeigt dieses deutlich. Es liege das Habitat einer Fauna A zwischen 
x und x — n Meerestiefe, das einer Fauna B zwischen x und x+ n 
Meerestiefe. Die Linie x-x trennt dann die beiden Faunen von- 
einander. Das Objekt, das zur Zeitbestimmung benutzt wird, 
gehöre der Fauna A an. Erfolgt nun innerhalb einer bestimmten 



Fig. 18. Schema zur Erklärung von unstimmigen Zonenfolgen. Es 
ist eine positive Bewegung des Meeres angenommen, so daß die Faunengrenze 
x — x in der Richtung 0„ 0„ 0, verschoben wird und zwar in gleichen Zeit- 
intervallen um gleiche Beträge, die durch kleine Querstriche markiert sind 1 ). 


Zeiteinheit eine positive Verschiebung der Meeresoberfläche immer 
um lm — bei gleichmäßiger Böschung ergibt das ebenfalls gleiche 
Abstände auf der Böschung — so wird das Objekt N der Fauna A 
an dem Ort Oi nur während einer Zeitdauer von 2 Zeiteinheiten 
beobachtet werden können, am Ort 0 4 dagegen während 5 Zeit- 
einheiten. Wenn weiterhin die Lebensdauer der Art des Ob- 
jektes N gleich 10 Zeiteinheiten ist, so wird diese Art am Ort Os, 
gegen den die Bewegung gerichtet ist, während der ganzen 
Lebensdauer beobachtet werden können, so daß ein Profil an dieser 
Stelle der wirklichen Zone entspricht, an den Orten Oi und 0» 
nur einem Teil derselben. Daraus geht wiederum die große Be- 
deutung der diskontinuierlichen und kontinuierlichen Faunenfolgen 
hervor. Wenn das Ausbleiben eines Zonenfossils mit einem Faunen- 

*) Die gleiche Betrachtung gilt naturgemäß auch für horizontale Meeres- 
flächen, die eine verschiedene Höhenlage haben. 

Wedekind * 
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Wechsel zusammenfällt, so wird das in der Regel immer darauf 
hinweisen, daß das Ende der Zone noch nicht erreicht ist. Erst 
dann stellt sich eine Schichtenfolge, die durch eine bestimmte Art 
charakterisiert ist, als wirkliche Zone dar, wenn das Ausbleiben 
dieser Art innerhalb einer kontinuierlichen Faunenfolge stattfindet, 
und wenn oberhalb dieser Grenze eine neue Art desselben Objektes 
folgt. Ich war in der Lage, die Zonenfolge des Oberdevons unter 
diesen Bedingungen durchzufübren. 

b) Faunenunterschiede infolge klimatischer Änderungen. 

Es ist wohl jedem, der sich mit der Gliederung des nord- 
europäischen marinen Tertiärs beschäftigt hat, bekannt,, daß die 
Faunenunterschiede der Hauptabteilungen des Tertiärs so große sind, 
daß man kaum bei einer Fauna im Zweifel sein kann, ob sie dem 
Eocän, dem Oligocän oder dem Miocän angehört. Von den ver- 
breitetsten Gattungen sind es hauptsächlich die Genera Cerithium, 
Potamides, Pleurotoma, Surcula und Bela, endlich Fusus, 
Clavella und Buccinum, die in ihrem Zusammenvorkommen eine 
so schnelle und leichte Unterscheidung ermöglichen und den ver- 
schiedenen Abteilungen des Tertiärs einen bestimmten Charakter 
aufprägen. 

InNordeuropa finden sich echte Vertreter desGenus Cerithium 
nur im Eocän häufig. Im Oligocän sind sie dagegen sehr selten 
und treten kaum, auch nicht in den Ablagerungen des flachen 
Oligocänmeeres, wo man sie wohl wie bei Cassel, Bünde usw. er- 
warten könnte, hervor. Wenn sie hier Vorkommen, so handelt es 
sich geradezu um Raritäten. Zählt doch v. Koenen in seinen 
Arbeiten nur zwei Arten auf, die wirklich zu Cerithium gehören 
(Cer. filigrana v. Koenen, Cer. dentatum Defr.). Der größte Teil 
der Formen, die von v. Koenen 1 ) als Cerithium aufgezählt werden, 
gehören zu anderen Gattungen, wie Triforis usw. (was v. Koenen 
bereits selbst ausgesprochen hat). Potamides fehlt in Nord- 
deutschland dagegen, weil es sich um marine Bildungen handelt. 

Die Genera Fusus und Clavella, die bereits in ganz typi- 
schen und nicht seltenen Vertretern im Eocän (England! Frank- 
reich!) vorhanden sind, finden sich noch in gleich typischen Ver- 
tretern im Oligocän (Fusus erectus v. Koenen, multispiratus 
v. Koenen usw.), aber nicht mehr im nordeuropäischen Miocän. 


’) Abhandl. der Kgl. geolog. Landesnnstalt. Bd. X, Heft 3. 
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Was ich hier an Fusidae kennen gelernt habe, g'ehtyrt wiederum 
zu anderen Gattungen und nicht zu Fusus, so der häufige Fusus 
sexcostatus Beyrich zu Streptochetus 

Weiterhin sind nun für das Tertiär Pleurotoma und-Surt ula 
von großer Bedeutung. Beide Genera finden sich im Eocän, 
Oligocän und auch noch im Miocän Nordeuropas häufig, fehlen 
dagegen, soweit ich orientiert bin, im Pliocän, bestimmt aber in 
noch jüngeren Ablagerungen. 

Wir kommen so zu folgender Übersicht: 



W armwasserformen 

Kaltwasserformen 


Cerithium 

+ 

Potamides 

Fnsus 
s. str. -f- 
Clavella 

Pleuro- 

toma 

Buccinum 

Bela 

Jetztzeit .... 

fehlt 

fehlt 

fehlt 

häufig 

häufig 

Pliocän 

fehft 

fehlt 

selten 
oder fehlt 

vorhanden 

häufig 

Miocän 

fehlt 

fehlt 

häufig 

fehlt 

? 

Oligocän .... 

selten 

häufig 

häufig 

fehlt 

fehlt 

Eocän 

häufig 

häufig 

häufig 

fehlt 

fehlt 


Wenn es sich bei dem Fehlen oder Vorkommen dieser Genera 
auch lokal um verschiedene bathymetrische Verhältnisse handeln 
mag — Cerithium ist küstennahe, Potamides eine Brakwasserform, 
Pleurotoma eine Form des tieferen Meeres — , so sind die er- 
wähnte Faunenunterschiede ohne Zweifel durch klimatische Ursachen 
begründet. 

Eine Betrachtung der jetzigen Verbreitung dieser Genera 
läßt das in voller Deutlichkeit hervortreten. 

Das Genus Cerithium ist in der Begrenzung Tryons eine 
Gattung, die im indopazifischen Gebiet ihre Hauptverbreitung mit 
zahlreichen Arten hat. Etwa neun Arten sind im Roten Meer 
vorhanden, während nur eine einzige Art im Mittelmeer häufig ist, 
das ist Cerithium vulgatum Quoy. Dieser gesellt sieh eine weitere 
sehr seltene Art hinzu. An der westafrikanischen Küste treten 
ebenfalls nur spärliche Arten hervor. Das nahverwandte Genus 


*) Ebenso gehört die im mittleren oberen MiocSn häufige Gruppe des 
Fusus eximius zweifellos nicht zu Fusus. 


4 * 
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Potamides ist -ganz indopazifisch und tropisch. Das leicht kennt- 
liche GeiiUs Triforis schließt sich in seiner Verbreitung auffallend 
eng aq Cerithium an, geht aber etwas weiter nach Norden hinauf 
unä findet sich beispielsweise auch heute noch im Golf von Biscaya. 
Ähnlich verhält sich Bittium. Demgegenüber ist Certhiopsis eine 
Gattung des nordatlantischen Gebietes. 

Wir sehen nun, daß Cerithium und Potamides im Eocän 
Nordeuropas mit zahlreichen Arten und Individuen vertreten sind, 
hier aber in der Jetztzeit fehlen, und ein eigentliches Habitat erst 
sehr viel weiter im Süden im indopazifischen Faunengebiet haben, 
Cerithium ist noch spärlich heute im Mittelmeer vertreten, während 
Potamides jetzt auch im Mittelmeer fehlt. Es wäre nun wissen- 
schaftlich von außerordentlichem Interesse, die einzelnen Phasen 
in der Abwanderung nach S festzulegen, was aber zurzeit leider 
im einzelnen noch nicht möglich ist. Ich bemerke aber, daß Pota- 
mides und Cerithium im Miocän in Südeuropa noch häufig sind, 
ebenso im Oligocän des Mainzer Beckens, so daß die Gesamt- 
erscheinung schon klar genug hervortritt. Das Genus Triforis, 
das weniger weit nach Süden abgewandert ist, tritt noch im Oli- 
gocän Nordeuropas artenreich hervor, ist aber im Miocän selten. 

Certhiopsis scheint im älteren Tertiär Europas selten zu sein, 
mit Annäherung an die Jetztzeit dagegen hier häufiger zu werden. 
Doch liegen Uber diesen Gegenstand noch zu spärliche Unter- 
suchungen vor. 

Man wird nicht umhin können, die schrittweise Abwanderung 
von Cerithium und Potamides nach S auf klimatische Abände- 
rungen zurückzuführen. 

Auch die Familie der Fusidae und Buccinidae zeigt in der 
Verbreitung der einzelnen Genera .auffallende Unterschiede. So 
hat das Genus Fusus sensu str. drei Hauptverbreitungsgebiete. 
Es findet sich einmal im indopazifischen Gebiet, dann beiderseits 
der Landenge von Panama und endlich im Mittelmeer. Chryso- 
demus und Buccinum sind demgegenüber wiederum Genera, die 
die kälteren Gewässer des Nordens bevorzugen. Fusus ist nun 
in ganz typischen Exemplaren im Eocän und Oligocän Nord- 
europas vorhanden, fehlt aber im Miocän des gleichen Gebietes. 
Im Miocän des mediterranen Tertiärgebietes sind echte Fususarten 
dagegen noch vorhanden. 

Umgekehrt fehlt die heute nordische Gattung Buccinum im 
Eocän, Oligocän und Miocän Nordeuropas. Sie erscheint erst im 
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Pliocän. So tritt ganz deutlich hervor, wie aus dem nordeuro- 
päischen Tertiär mit der Annäherung an die Jetztzeit die Formen 
Cerithium, Fusus verschwinden, die heute wärmere Meere be- 
wohnen, und wie umgekehrt allmählich die Formen (Buccinum usw.) 
erscheinen, die heute Kaltwasserformen sind. 

Die Gattungen Pleurotoma und Surcula endlich weichen 
an letzter Stelle aus Nordeuropa mit Ende des Miocäns zurück. 
Die heutige Verbreitung der Pleurotomiden ist in vieler Beziehung 
interessant. Pleurotoma selbst ist ganz auf das indopazifische 
Gebiet beschränkt. Surcula hat eine Hauptverbreitung ebenfalls 
im indopazifischen Faunengebiet, findet sich aber auch im Mittel- 
meer und an der Westküste Afrikas, Clavatula ist eine Form der 
atlantischen, Bela eine der arktischen Begion. Und auch hier 
weichen ■wiederum die Warm wasserformen Pleurotoma, Clavatula, 
Surcula usw. mit Ende des Miocäns aus Nordeuropa zurück, 
während gleichzeitig die Kaltwasserformen (Bela) weiterhin nach 
Süden Vordringen. 

Aus diesen wenigen Angaben dürfte bereits zur Genüge 
hervorgehen, daß die faunistischen Unterschiede, welche die Haupt- 
abteilung des Tertiäre charakterisieren, auf klimatischen Ursachen 
beruhen. Man wird daher bei Faunenverschiedenheiten der Ver- 
gangenheit neben den häufigeren bathymetrischen Ursachen auch 
mit den klimatischen rechnen müssen. Dazu können dann als 
letztes Moment ganz unkontrollierbare Wanderungen vereinzelter 
Formen kommen. 

Man muß scharf unterscheiden zwischen den Wanderungen 
einzelner Formen, deren Ursachen bisher nicht bekannt sind, und 
den Faunenverschiebungen infolge Änderungen der Meerestiefe und 
des Klimas. Auch hier tritt deutlich hervor, daß die Tiere immer 
ein bestimmtes Milieu aufsuchen und diesem folgen, weil sie eben 
durch ihren Bau dazu gezwungen sind. Das ist aber eine der 
(aktiven) Anpassung durchaus widersprechende Tatsache. 
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Anhang. 

I. Bemerkungen über Goniatitenkalke und Kieselschiefer. 

Über die. Tiefen, in denen bestimmte devonische und karbonische 
Sedimente sich bilden, sind in den letzten Jahren Anschauungen 
vertreten, die ohne eine für die Beurteilung derartiger Fragen 
nötige Kenntnis der tatsächlichen faunistischen und petrographischen 
Verhältnisse geschrieben sind. 

Vorsichtigerweise gibt Born (a. a. 0.) noch Tiefen von 
„mindestens 200 m“ an für die Meeresräume, in denen sich die 
Goniatitenkalke bildeten. 

Andree (Über die Bedingungen der Gebirgsbildung Seite 18) 
sagt dagegen: „Nur wenige Gesteine des varistischen Hochgebirges, 
insbesondere die Tentaculiten- und Cypridinenschiefer, sowie die 
Knollenkalke des Devon, ferner die Kieselschiefer des Kulm, ent- 
stammen größeren Tiefen, w T enn auch kaum solchen, die unserer 
heutigen Tiefsee von unter 5000 — 6000 in entsprechen.“ Bestände 
die Andreesche Anschauung über die Goniatitenkalke zu Recht, 
so müßte man, da sie ja den Riffkalken unmittelbar auf- 
liegen, und diese doch sicher Flachseebildungen sind, an eine 
momentane katastrophale Versenkung dieser Meeresräume in sehr 
große Tiefen denken! 

Ebenso ist Andrees Ansicht über die Entstehung der Kiesel- 
schiefer für jeden Kenner dieser Ablagerung durchaus unannehmbar. 
Die Kieselschiefer werden nämlich überlagert vom Posidonienschiefer 
und diese wieder von goniatitenreichen Schiefern und Kalken, die an 
die devonischen Goniatitenkalke auch faunistisch erinnern. So 
ungeheure Ansammlungen von Muscheln der gleichen Art über 
große Strecken, wie sie uns die Posidonienschiefer zeigen, sind in 
der Jetztzeit nur aus küstennahen Gebieten bekannt. Auch hier 
müßte man, wenn Andrees Anschauung zu Recht bestände, an 
eine momentane und katastrophale Hebung der Meeresräume aus 
großen Tiefen — eine Hebung von etwa 4000 m — denken. Bei 
der Verbreitung der Kieselschiefer und Posidonienschiefer würden 
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diese Katastrophen sich auch auf sehr große Gebiete erstrecken. 
Ich glaube nicht, daß jemand den Andreeschen Anschauungen bei 
Kenntnis der tatsächlichen Verhältnisse folgen kann 1 ). 

2. Über die faunistische Bedeutung der Foraminiferen. 

Besonders wichtig für die Beurteilung der Tiefenverhältnisse, 
unter denen ein Sediment entstand, sind die Foraminiferen. Bei 
■ der geringen Zufuhr von klastischem Material jenseits des Schelf- 
abfalls, sammeln sich die Foraminiferen (nebst anderen Mikro- 
organismen) in so großen Mengen an, daß primär biogene Sedimente 
entstehen. In noch größeren Tiefen, in denen die Kalkschalen 
aufgelöst werden, wird aus dem rein biogenen Sediment roter 
Tiefseeton. Auf dem Schelf müssen die Foraminiferen gegenüber 
dem klastischen Material ganz zurücktreten. 

Hierzu tritt noch ein anderer bedeutsamer Charakter. Von 
Foraminiferen sind planktonisch und z. T. nur in großer Tiefe in 
außergewöhnlich großer Zahl vorhanden 2 ): 

Globigerina bulloides, d’Orb. 

„ dubia, Egger 

„ inflata, d’Orb. 

„ rubra, d’Orb. 

„ sacculifera, Brady. 

„ conglobata, Brady. 

„ aequilateralis, Brady. 

Orbulina universa, d’Orb. 

Hastigerina pelagica, d’Orb. 

Pullenia obliquiloculata, P. u. J. 

Sphaeroidina dehiscens, P. u. J. 

Candeina nitida, d’Orb. 

Pulvinulina menardii, d’Orb. 

„ tumida, Brady. 

„ canariensis, d’Orb. 

„ crassa, d’Orb. 

„ micheliniana, d’Orb. 


*) Für die Deutung der Posidonienschiefer ist es ganz gleichgültig, ob die 
Posidonien dünn oder dickschalig sind, da dünnschalige Muscheln auch in küsten- 
nahen Gebieten (z. 6. eingegraben!) leben. Posidonien, die ich im karbonischen 
Goniatitenkalk fand, sind außerdem dickschalig. 

*) Report Challenger. Zoology, Vol IX. 
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Pulvinulina patagonica? d’Orb. 

Cymbalopora bulloides, d'Orb. 

Chilostomella ovoidea, Renss. 

Alle anderen Foraminiferen sind benthonisch. Nun gilt als 
Regel, daß, wenn Foraminiferen in einem Sedimente vorhanden 
sind, auf dem Schelf die benthonischen Foraminiferen dominieren, 
umgekehrt die planktonischen ganz zurücktreten, in der Tiefsee 
die planktonischen dominieren, die benthonischen zurücktreten und 
daß auf dem Schelfabfall neben zahlreichen benthonischen zahl- 
reiche planktonische Vorkommen 1 ), Der Schelfabfall stellt also in 
dieser Beziehung eine Übergangsregion dar. 

So kommt es unterhalb der 750 m Isobathe zur Bildung des 
Globigerinentones, in dem gegenüber der großen Menge von 
planktonischen Formen die benthonischen nur wenig zahlreich ver- 
treten sind. Die Schelfrandregion ist dann durch einen Reichtum 
an benthonischen Foraminiferen in Gesellschaft von reich ver- 
tretenen planktonischen Tieren (auch anderer Tiergruppen) aus- 
gezeichnet. Das Challenger -Werk führt unter anderen sehr be- 
zeichnenden Beispielen an, daß sich in Station 24 in einer Tiefe 
von 390 Faden zusammen mit häufigen Pteropoden zahlreiche 
Nodosarinae und Textularinae fanden. 

In der Flachsee überwiegen dann ganz die benthonischen 
Foraminiferen mit Genera wie Biloculinia, Miliolina, Reophax, 
Haplophragmium, Lagena, Uvigerina, Polystomella, Truncatulina usw. 
Von diesen erreichen wiederum die verschiedenen Genera in ver- 
schiedenen Meerestiefen ein Maximum der Häufigkeit, so in der 
Laminarienregion Clavulina, Rotalia 2 ) und in der Nulliporenzone 
Peneroplis und Orbitolites 3 ), Textularia 4 ) (im Tertiär), Uvigerina und 
Cristellaria 5 ) auf der äußeren Schelffläche und dem Schelfabfall 6 ). 

*) Eine interessante Ausnahme bildet Biloculina. Zwischen Norwegen und 
Spitzbergen tritt an die Stelle des Globigerinenschlicks ein Biloculinenschlick. 
Eine fossile Bilocnlina- Fauna ist mir, beiläufig bemerkt, aus dem Miocün von 
Oppeln bekannt geworden. 

*) Brady schreibt: „is abundant in littoral sands.“ 

*) Von mir untersuchtes Material aus dem Golf von Neapel. 

*) Die im Miocän so häufige Textularia carinata findet sich rezent „tolerably 
abundant“ (Chnllenger) in 95 Faden Tiefe. 

*) Brady schreibt: „it (Cristellaria) attains its best development on 

bottoms of from 50 — 500 fathoms.“ 

*) Eine ausführliche Zusammenstellung der gesamten Verhältnisse soll dem- 
nächst in einem Werke über fossile Foraminiferen erfolgen. 
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3. Bemerkungen über die devonische Fauna. 

I. Die Tropidoleptus rhenanus - Fauna ist eine aus- 
gesprochene Sandfauna, die durch einen Reichtum an Lamellibran- 
chiaten aus der Familie der Aviculidae und an bestimmten Brachio- 
podengruppen ausgezeichnet ist. Goniatiten finden sich nur als 
allergrößte Raritäten. Daß es aber nicht der sandige Charakter 
des Sediments ist, der das Fehlen der Goniatiten bedingt, geht 
ganz deutlich daraus hervor, daß ich Goniatiten und Clymenien 
auch im Sandstein des östlichen und westlichen Sauerlandes ge- 
funden habe. 

Im allgemeinen ist es ein besonderer Charakter dieser Fauna, 
daß Pentamerus fehlt. Dabei ist der Pentamerusquarzit eine be- 
sonders auffällige Erscheinung, die noch genauer zu untersuchen 
ist. Weiterhin sei auf die sehr bezeichnende Gruppe des Spirifer 
paradoxus und verwandte Formengruppen aufmerksam gemacht, 
die dieser Fauna ebenfalls einen bestimmten Charakter aufprägen. 

Bei den vorhandenen guten Darstellungen dieser Fauna kann 
hier auf dieselben verwiesen werden. Ich erwähne besonders Beus- 
hausens Darstellung des Harzer Spiriferen- Sandsteines 1 ) und die 
gründlichen Untersuchungen des unermüdlichen Alexander Fuchs. 

II. Die Pentamerus Douvillina- Fauna zeigt nahe Be- 
ziehungen zu der Tropidoleptus rhenanus -Fauna, bevorzugt aber 
kalkige Sedimeute. Bestimmte Brachiopodengenera, namentlich das 
sehr häufige Vorkommen von Pentamerus und bestimmten Gruppen 
von Spirifer (Spirifer subcuspidatus-Gruppe vorhanden, die Spirifer 
paradoxus -Gruppe fehlt) prägen dieser einen ganz bestimmten 
Charakter auf. Eine neuere Bearbeitung dieser Fauna steht noch 
aus. Em. Kaysers Darstellung der Fauna des Eifeier Mittel- 
devons 2 ) ist indessen immer noch, trotzdem sie bereits 1871 er- 
schienen ist, lesenswert und von größter Bedeutung für die Kenntnis 
dieser Fauna. 

Goniatiten sind auch in dieser Fauna selten. 

III. Die Hypothyris cuboides-Fauna ist eine die Korallen- 
riffe begleitende Fauna. J. M. Clarke hat die Fauna des Iberger 
Kalkes 1885 3 ) beschrieben. Eine moderne Darstellung wird mit 
der Zeit notwendig werden. 

’) Beuahauseu, Oberharzer Spiriferensandstein. Abhandl. d. k. preuß. 
Landesanstalt. Bd. VI, Heft 1. 

’) E. Kayser, Brachiopoden der Eifel. Deutsche gcol. Gesellschaft. Bd. 23. 

') Neues Jahrb. f. Mineralogie. B.-Bd. III. 
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IV. Die Buchiola-Fauna. 

IV a. Buchiola - Lunulicardium-Fauna. 

IV b. Buchiola-Liorhynchus -Fauna. 

Ein typisches Bild der Bucliiola-Lunulicardium-Fauna gewinnt 
man am besten durch Sammeln am Martenberge. Brachiopoden 
fehlen, soweit meine Erfahrungen reichen, ganz. Die wesentlichen 
Bestandteile der benthonischen Komponente hat Holzapfel 
(Goniatitenkalke vom Martenberg bei Adorf) in der Palaeonto- 
graphica (Bd. XXVIII) zur Darstellung gebracht. Ich gebe eine 
Liste der wichtigsten Vertreter: 


Cardiolidae Neum. 


Ontaria concentrica v. Buch. 

Martenberg, Wildungen 
Bicken, Keilwassertal. 
Iy— Id 

„ subarticulata Beush. 

Martenberg. 

Iy 

„ inflata Holzapfel 

Marteuberg. 

Iy 

„ subradiata Holzapfel 

Martenberg. 

Ir 

„ iniquistriata Beush. 
„ bickensis Beush. 

„ latruncularia Beush. 

Oberscheld. 
Bicken. Id 
Bicken. Id 

ir 

Euthydesma Beyrichi Holzapfel 

Martenberg. 

i. 


Praecardiidae Neum. 

Buchiola retrostriata v. Buch. 

„ palmata Goldfuss 

„ acuticosta Sandberg. 

„ imbricata Beush. 

„ dillensis Beush. 

„ angulifera A. Roem, 


Martenberg, Wildungen 
Bicken, ly — Id 
Martenberg, Wildungen 
Bicken. Iy — Id 
Oberscheld. Iy? 
Oberscheld. Iy 
Oberscheld. Iy? 
Oberscheld, Bicken, 
Wildungen. Id 


Lunulicardiidae Fischer. 

Lunulicardium ventricosum Sandberg. Oberscheld. 


Chaenocardiola Koeneni Beush. 

„ cf. striatula Beush. 

„ paradoxa Holzapfel 


Bicken, Martenberg, 
Oberscheld. Iy— Id 
Martenberg, ly 
Martenberg, Bicken. 
Iy — Id. 


Digitized by Google 



59 


Prosochasma abdituni Beush. 

„ eaucellatum Holzapfel 

„ concentricum Holzapfel 

„ expansum Beush. 

„ Muelleri Holzapfel 

„ adorfense Holzapfel 

„ dilatatum Beush. 

„ bickense Holzapfel 

„ inflatum Holzapfel 

„ mytiloides Beush. 


Martenberg. I y 
Martenberg. ly 
Martenberg. I y 
Martenberg, ly 
Martenberg. Iy 
Martenberg. Iy 
Martenberg, Wildungen 
Iy-? 

Martenberg, Bicken, Ober- 
scheld Iy— d? 
Martenberg, Iy 
Bicken Id 


Mit gleichbleibenden Elementen geht diese Fauna durch große 
Teile des Oberdevons, wodurch die Kontinuität der Faunenfolge 
bewiesen wird. Wenn auch einzelne Bestandteile der benthoni- 
schen Komponente verschwinden resp. verändert sind, so ist doch 
der Gesamtcharakter der Fauna der gleiche. 

Ich gebe zum Vergleich eine Liste einer Fauna aus dem 
mittleren Oberdevon des Enkeberges: 


Cardiolidae Neumayr. 

Ontaria bisignata Beush. 

„ Clymeniae Beush. 

„• arciformis Beush. 

? Euthydesma Beyrichi Holzapfel 
Pompeckjna Lotzi Wdkd. 1 ). 


Praecardiidae Neum. 

Praecardium vetustum Hall 

„ duplicatum Miinst. 
Buchiola retrostriata v. Buch 
„ palmata Goldfuss. 


Lunulicardiidae Fischer. 

Lunulicardium n. sp., häufig. 


Kochiinae (Frech). 

Loxopteria laevis Frech 

„ dispar Sandb. häufig 

„ rugosa Frech häufig. 


*) Manuskript über Lamellibranchiaten des Oberdevons. 
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Aviculidae. 

(?) Posidonia globosa n. sp. 

Die Hauptvertreter der Buchiola-Lunulicardium-Fauna ge- 
hören also folgenden Genera an: 

Ontaria 

Euthydesma Hall. 

Buchiola Barr. 

Lunulicardium Münst. 

Die Buchiola-Liorhynchus-Subfauna, typisch bei Büdes- 
heim, unterscheidet sich von der Buchiola -Lunulicardium -Fauna 
einmal durch das Auftreten von Brachiopoden und dann durch das 
Fehlen folgender Muschelgenera: 

Lunulicardium Münst. 

Cardiola Brod. 

Prosochasma Beush. 

Ich gebe im Anschluß an Beushausen 1 ) folgende Liste: 
Macrodus venustus Stein. 

Nucula subcornuta Beush. 

Paracyclas rugosa var. minor Beush. 

Cypricardinia ausavensis Schnur. 

Cardiomorpha parvula Beush. 

Buchiola retrostriata v. Buch. 

„ eifeliensis Beush. 

„ palmata Goldf. 

„ prumiensis Stein. 

Opisthocoelus concentricus Beush. 

„ ausavensis Stein. 

„ alternans Holzapfel 

Liorhynchus subreniformis Schnur. 

Spir. Simplex Phill. 

Orthis ventroplana Boem. 

*) Beushausen, Lamellibranchiaten des rhein. Devon. Abhandlungen 
der Landesanstalt. Nene Folge Heft 17. 
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